The Principles 


of 
Pollination Ecology 


by К. Fægri 

Professor of Systematic Botany and Plant Geography, 
University of Bergen 

L. van der Pijl 

Emer. Professor of Botany, 

Catholic University of Nijmegen 


Third Revised Edition 


Pergamon Press 
Oxford: New York-Toronto- Sydney: Paris: Frankfurt 


К. Фегри, Л. ван дер Пэйл 


ОСНОВЫ ЭКОЛОГИИ 
ОПЫЛЕНИЯ 


Перевод с английского 


канд. биол. наук 
Л.В. Ковалевой, 
канд. биол. наук 
Э.Л. Миляевой 


под редакцией 
проф. А.П. Меликяна 


Москва «Мир» 1982 


УДК 581.5 + 594.5 


Монография норвежского ученого К. Фегри и голландского ученого Л. ван дер Пэйла 
посвящена биотическому (при помощи иасекомых, птиц, летучих мышей и мелких 
млекопитающих), а также абиотическому (при помоши ветра и воды) опылению рас- 
тений. Рассмотрен ряд общих вопросов — возврат от биотического к абиотическому 
опылению, связь экологии опыления с видообразованием и биоценозами, прикладная 
экология опыления и возникновение в процессе эволюции чрезвычайно разнообразных 
и совершенных приспособлений для опыления. 

Предназначена для зоологов, ботаников, зкологов и физиологов растений, аспиран- 
тов и студентов университетов, сельскохозяйственных и педагогических институтов. 


Редакция литературы по биологии 


004000000 © 1979 Pergamon Press Ltd 
? © Перево ü 
21006 — 115 ревод на русский язык, 


2115—82, ч. 1 с авторскими дополнениями, 
041(02) — 82 «Mup», 1982 


Предисловие редактора перевода 


Значение перекрестного опыления для происхождения и эволю- 
ции цветковых растений трудно переоценить. Именно использо- 
вание покрытосеменными множества агентов биотического и 
абиотического компонентов биосферы для процесса опыления 
дало им значительные преимущества по сравнению с другими 
группами высших растений. Перекрестное опыление и его эво- 
люция имели решающее значение для становления и трансформа- 
ции цветков и соцветий, определив многие направления морфо- 
логической эволюции покрытосеменных. Однако эта область зна- 
ния до сих пор является одной из наиболее слабо изученных, 
поскольку она находится на стыке разных наук и для ее развития 
необходимы серьезные совместные усилия ученых разных спе- 
циальностей — ботаников и зоологов. 

В предлагаемой читателю книге широко известных ботаников 
Кнута Фегри и Лендерта ван дер Пэйла «Основы экологии 
опыления» с достаточной глубиной рассматриваются многие 
проблемы этой важной области современной науки, отмечаются 
ee большое теоретическое и прикладное значение и ее много- 
гранность. Для советского читателя это первая книга, в которой 
столь широко освещены основы и важнейшие задачи экологии 
опыления. 

Издательством «Мир» осуществляется перевод третьего изда- 
ния книги, вышедшего в 1979 г., однако авторы, узнав, что 
готовится русский перевод их труда, прислали в издательство 
много важных дополнений, уточнений, а также ссылок на самую 
последнюю литературу. Следовательно, фактически читатель дер- 
жит в руках не русский перевод третьего издания, а значительно 
дополненное и измененное четвертое издание «Основ экологии 
опыления». 

Книга изобилует новыми понятиями, терминами, положе- 
ниями, вызывая тем. самым глубокий интерес к излагаемому 
предмету и наводя на многие серьезные размышления. Так, 
авторы вводят в теорию опыления новое экологическое поня- 
тие — blossom, — отличное от морфологического понятия flower — 
цветок. Фактически blossom — это элемент аттрактации, т. е. эле- 
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мент привлечения биотического агента. В морфологическом от- 
ношении blossom часто соответствует отдельному цветку, иногда 
одному ярко окрашенному выделяющемуся лепестку венчика, 
общему покрывалу соцветия, совокупности цветков, утолщенным 
окрашенным нитям тычинок и т. д. 

Так как в русском языке не существует термина, адекват- 
ного термину blossom, мы умышленно оставили в переводе толь- 
ко понятие «цветок». Думается, что такая вольность существенно 
не исказила смысла изложенного материала. 

Интересной и важной является приводимая в книге классифи- 
кация аттрактантов. Авторы подразделяют их на две группы — 
первичные и вторичные. К первичным аттрактантам агентов 
опыления они относят пыльцу, нектар, пищевые тельца в цвет- 
ках и т. д., а к вторичным — аромат, визуальные приманки и др. 
Эту классификацию после некоторого ее видоизменения, и осо- 
бенно сопоставления с уровнем организации цветков, по-види- 
MOMY, можно будет использовать при решении ряда филогенети- 
ческих взаимоотношений в группах различного таксономического 
ранга. 

Большое внимание в книге уделяется проблемам происхож- 
дения и эволюции перекрестного опыления. Как и большинство 
современных ученых, авторы считают, что первоначальными 
агентами опыления у цветковых растений были насекомые. 
Важным условием для возникновения энтомофилии послужила 
обоеполость репродуктивных органов покрытосеменных. В обое- 
полых цветках насекомые, использующие пыльцу в качестве 
пищи, перелетая с цветка на цветок, неизбежно производили 
перекрестное опыление, тогда как при раздельнополых репро- 
дуктивных органах (например, у современных голосеменных) 
роль насекомых как опылителей весьма ничтожна. 

По мнению ряда исследователей, связь насекомых с репро- 
дуктивными органами растений возникла достаточно давно, в 
триасе или даже в перми. Насекомые, по-видимому, еще тогда 
обнаружили питательную ценность пыльцы, и поллинофагия, 
вероятно, возникла независимо в различных отрядах насекомых, 
начавших систематически питаться пыльцой различных групп 
голосеменных растений. 

Таким образом, ко времени появления цветковых растений 
в природе уже существовали различные группы насекомых-пол- 
линофагов среди прямокрылых, сетчатокрылых, TpHIICOB, жуков, 
низших перепончатокрылых и др. Эти вопросы подробно рас- 
сматриваются в весьма оригинальной книге советского ученого 
Э. К. Гринфельда «Происхождение и развитие антофилии у 
насекомых» (М.: Наука, 1978), с которой следует ознакомиться 
всем, кто интересуется проблемами экологии опыления. По 
мнению Гринфельда, поллинофагия формировалась среди хищ- 
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ных насекомых, что привело к смене у них исходных режимов 
питания. 

Прогрессивный характер энтомофилии по сравнению с анемо- 
филией состоит в том, что она стимулирует развитие (эволю- 
цию и трансформацию) обоих компонентов: совершенствуется 
строение цветка в зависимости от агента, производящего опы- 
ление, изменяются строение тела и поведение насекомого-опы- 
лителя. 

Фегри и ван дер Пэйл весьма скептически относятся к 
кантарофилии как к исходному и наиболее примитивному типу 
опыления. Они придерживаются той точки зрения, что на заре 
эволюции покрытосеменных существовали различные опылители 
из разных групп насекомых. По-видимому, именно опыление 
цветков различными группами насекомых на ранних этапах воз- 
никновения покрытосеменных стимулировало большое разнооб- 
разие их морфологического строения. 

В процессе дальнейшей сопряженной эволюции насекомых и 
покрытосеменных возникают удивительные, хитроумные уст- 
ройства в структуре цветков для посещения их определенными 
группами насекомых, появляются важные морфологические при- 
способления и у насекомых-антофилов. 

Многие важные проблемы намечены авторами лишь слабыми 
штрихами. Это, в частности, относится к значению экологии 
опыления для видообразования и роли опыления в биоценозах, 
что, по-видимому, следует объяснить недостаточным количест- 
вом данных: столь важные вопросы изучены еще довольно сла- 
бо, и сейчас идет в основном только сбор и анализ фактического 
материала. 

Значение исследования закономерностей перекрестного опы- 
ления для решения вопросов: микроэволюции велико, ибо они 
вскрывают различные аспекты процесса адаптивного преобразо- 
вания популяций. В то же время изучение экологии опыления 
дает необходимую информацию не только при анализе структуры 
и функционирования различных экосистем, но и при установле- 
нии закономерностей эволюции биоценозов. 

Таким образом, цель данной книги заключается в показе 
теоретической и практической значимости изучения процессов 
опыления. Авторы дают необходимые указания к практической 
работе исследователей. Они отмечают, что в приемах непосред- 
ственной исследовательской работы специалиста, изучающего 
экологию опыления, много специфического, индивидуального, 
складывающегося Ha основе личного опыта. Это выражается не 
только в способности увидеть различные взаимосвязи между 
цветками и агентами, но также и в умении осмыслить и проана- 
лизировать увиденное. 

Хочется надеяться, что предлагаемая советскому читателю 
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книга послужит своеобразным толчком и привлечет в эту отрасль 
современного знания новые действенные силы. Ведь наша страна 
предоставляет большие возможности для постановки и разработ- 
ки многих вопросов экологии опыления. Единая огромная тер- 
ритория, ясная зональность от Арктики до пустынь и субтропи- 
ков, болышая площадь горных систем с их сложной разнообраз- 
ной структурой, реликтовые области — все это представляет со- 
бой фактически безграничную природную лабораторию для изу- 
чения многих аспектов экологии опыления. 

Говоря о пользе и значении данной книги, нельзя не отме- 
тить и тот факт, что в ней, как и во многих зарубежных 
изданиях, слабо использована отечественная литература, в част- 
ности работы крупных специалистов, как, например, Н. А. Троиц- 
кого, Б. М. Козо-Полянского, М. М. Ильина и др. 

В заключение хочется еще раз подчеркнуть, что изучение 
экологии опыления важно не только для решения вопросов 
систематики и филогении, но и для многих разделов прикладной 
биологии: рационального использования природных ресурсов, 
охраны окружающей среды, а также повышения продуктивности 
экосистем, особенно агроценозов. Этим объясняется возросший 
интерес к данной отрасли науки, который наблюдается как во 
многих зарубежных странах, так и у нас. 

Книга интересна и полезна для широкого круга читателей, 
и в первую очередь для биологов, географов, специалистов 
по охране природы, а также работников сельского хозяйства. 


А. П. Меликян 


Предисловие 


К английскому изданию 


Цель этой книги определена ее заглавием: «Основы экологии 
опыления». Это не руководство. Исчерпывающее руководство по 
экологии опыления составило бы многотомное издание; в самом 
деле, руководство Кнута, вышедшее на рубеже двух столетий, 
насчитывает 2972 страницы и до сих пор существенно пополняет 
наши знания. Кроме того, любое руководство содержало бы из- 
быточный или не совсем подходящий материал, представляющий 
непосредственный интерес только для ученых, специализирую- 
щихся в области экологии опыления. Весьма полезной могла бы 
оказаться серия региональных руководств, каждое из которых 
было бы посвящено какой-либо конкретной местной флоре или 
разбору отдельных семейств или таксонов более высокого систе- 
матического ранга. В наши дни можно было бы написать одно 
или два таких руководства, которые несомненно вызвали бы 
болышой читательский интерес. Однако мы ставили перед собой 
совсем иную задачу, и когда мы ссылаемся на конкретные 
примеры, то делаем это просто для того, чтобы показать, как 
осуществляется процесс опыления. В своей книге мы не пытаемся 
объять необъятное. Помимо тех примеров, о которых мы упоми- 
наем, можно было бы привести десятки других. Нельзя также 
не упомянуть отклоняющиеся от нормы типы: например, Cornus, 
у которого прицветники увеличены и представляют собой визуаль- 
ные аттрактанты, хотя у С. mas эту функцию выполняют цветки. 
Говоря об общеизвестных ботанических фактах, мы, как правило, 
не ссылаемся на авторов, так как это увеличило бы объем книги. 
Такие ссылки приведены в фундаментальном руководстве Кнута. 
Иногда мы знакомим читателя с личными наблюдениями, осо- 
бенно если они не опубликованы. 

Уделяя особое внимание именно общим основам экологии 
опыления, которые имели бы повсеместное приложение, мы 
надеемся, что читатель приобретет достаточно знаний, чтобы 
проводить собственные наблюдения в районе, где он живет. 

Мы не имеем возможности описать все различные пути, 
которые привели, например, к изменению тычинок в процессе 
опыления. Единственное, что мы можем сделать и чего надеемся 
достигнуть, это возбудить интерес читателя к рассматриваемой 
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проблеме, показать ему, что существующие различия в строении 
андроцея применительно к конкретному цветку могут так или 
иначе получить функциональное объяснение в рамках представле- 
ний экологии опыления. 

Таким образом, мы надеемся, что книга окажет помощь, 
во-первых, преподавателям колледжей и университетов, дав им 
необходимую основу для преподавания экологии опыления, и, 
во-вторых, тем студентам, которые после окончания учебных 
заведений вернутся в школы (как многие из них и делают) и 
также будут преподавать, причем неважно, случится ли это в 
районе со сходной или отличной флорой. Далее мы надеемся, что 
книга послужит студентам колледжа или университета основой 
конкретных знаний, к которым он может обращаться в ходе 
обучения и где может найти общие принципы для объяснения 
частных данных, полученных им в поле или лаборатории. 

Следовательно, эту книгу нельзя просто читать. Образно 
говоря, в одной руке нужно держать книгу, а в другой — жи- 
вое растение, сопоставляя конкретные факты с общими принци- 
пами, изложенными в ней. Цель книги — дать читателю возмож- 
ность глубже понять то, на что он, вероятно, неоднократно 
смотрел, но так и не увидел. Не лишне еще раз подчеркнуть, как 
важны непосредственные наблюдения в живой природе. В прош- 
лом экология опыления страдала от слишком большого числа 
ошибочных заключений, сделанных на основе морфологических 
наблюдений в саду или только в лабораторных экспериментах. 
Единственно правильными следует считать только те данные, 
которые мы получаем, наблюдая растения, свободно растущие в 
их естественной обстановке. Экология изучает взаимодействия 
между организмами и их местообитаниями; и хотя чрезвычайно 
интересно наблюдать за тем, как происходит опыление у расте- 
ний, изъятых из их обычных местообитаний, такие наблюдения 
позволят нам судить только об адаптивных возможностях аген- 
тов опыления, а не о взаимной адаптации цветка и этого агента 
(см. van der Pijl, 1937а). 

В течение последних десятилетий «современная» биология сде- 
лала.большие успехи. Результаты исследований в области генети- 
ки, биохимии и в других областях дали возможность глубже 
проникнуть в суть природных явлений, которые ‘мы раньше не 
понимали и даже едва осознавали. Однако для большинства 
биологов многие из этих замечательных достижений современной 
биологической науки являются не более чем теоретическими 
знаниями, почерпнутыми из учебников, диссертаций или услышан- 
ными в лекционном зале. Вместе с тем многие аспекты «старой» 
биологии, хотя и очень примитивные, могут быть доступны и 
понятны каждому школьнику. Лишать его возможности такого 
непосредственного контакта с природой, значит, по нашему 
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мнению, преднамеренно отнять хлеб и вместо него предложить 
камни, даже если эти «камни» и полны драгоценных минералов. 
Следовательно, экология опыления представляет собой огромную 
ценность в руках преподавателя, потому что именно преподава- 
тель, владеющий основными принципами этой науки, может 
вызвать ответный интерес в своих учениках (Webb, 1957). 

Элементарные знания могут показаться тривиальными, но они 
фундаментальны. Они составляют солидную основу, ведущую к 
вершинам современной науки. Слишком многие «современные» 
биологи забыли важность этих основных знаний о природе. 
«Изучение природы» (в том числе и экологии опыления) может 
показаться довольно примитивным. Однако мы убеждены, что 
биология, отрицающая эти, на первый взгляд примитивные, разде- 
лы, обречена на бесплодие, и те «современные биологи», которые 
слишком часто пренебрегают функциональным аспектом, к CO- 
жалению, иногда допускают серьезные ошибки. 

Мы, конечно, не отрицаем, что достижения современной 
биологии должны оказывать влияние на экологию опыления. 
В прошлом без всяких на то оснований ученые, занимающиеся 
экологией опыления, обвинялись в пренебрежении к результатам, 
полученным в других областях биологии. Однако в последние 
годы это положение существенно изменилось и с каждым днем 
улучшается не только потому, что в экологии опыления начина- 
ют использовать сложное оборудование, но также и потому, что 
она объединяет идеи из области эволюции, этологии и т. д. 

Для иллюстрации основных принципов экологии опыления мы 
обратились к некоторым историческим примерам. В целях удобст- 
ва при цитировании литературы сохранена номенклатура ориги- 
нальной публикации. 

Используя эту книгу в полевых исследованиях, читатель 
увидит, что большое число примеров относится лишь к несколь- 
ким флористическим районам. Объяснить это довольно просто: 
экология опыления изучалась в основном только в нескольких 
районах. Мы лелеем надежду, что книга пробудит интерес к 
изучению экологических аспектов опыления и в других районах. 
Мы не сомневаемся, что в таком случае наши примеры не 
только можно будет дополнить более подходящими, взятыми из 
другой флоры, но также обнаружить совершенно новые законо-. 
мерности, как, например, половая аттрактация или опыление 
сумчатыми. Если по этой причине книга быстро устареет, авторы 
будут только счастливы. 

Все то, о чем мы до сих пор писали, относится главным 
образом к предисловию первого издания. Со времени его публи- 
кации положение в экологии опыления изменилось. Из «тихой 
заводи», которую она представляла до публикации первого изда- 
ния, она превратилась в важную область исследований. Об этом 
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свидетельствуют большое количество научных статей — слишком 
большое, чтобы все их надлежащим образом рассмотреть — и 
несколько учебников, рассчитанных на различные уровни подго- 
товки. Такое изменение ситуации, которое, возможно, частично 
обусловлено выходом в свет первого издания этой книги, имеет 
много причин; одна из них — осознание огромного практического 
значения экологии опыления зерновых культур с целью получе- 
ния высоких урожаев и сохранения чистоты линий. Современные 
исследования в области опыления вскрывают много важных аспек- 
тов биологической эволюцим. То, что двадцать лет назад казалось 
твердо установленным, сегодня пересматривается на основе более 
современных принципов эволюции. Таксономисты также осозна- 
ют важность ранее полностью отвергавшейся ими экологии опы- 
ления для видообразования, и современные монографии по таксо- 
номии включают данные по опылению. 

Мы выбрали термин «экология опыления» как наиболее точ- 
ный. Биология цветка охватывает все проявления его жизне- 
деятельности, даже те, которые непосредственно с переносом 
пыльцы не связаны, но имеют отношение к вопросам, которые 
рассматриваются в этой книге. Наша цель состоит в том, чтобы 
обсудить только взаимодействие растений с векторами опыления, 
т. е. обсудить чисто экологическую проблему. 


К русскому изданию 


Перевод сделан на основе третьего английского издания. 
Однако мы воспользовались случаем дополнить текст некоторыми 
новейшими данными, полученными в самых последних работах в 
этой области; были также исправлены отдельные неточности 
оригинала. 

Л. ван дер Пэйл 
К. Фегри 


Глава 1 


Краткая история изучения 
экологии опыления 


1.1. ПОЛ У РАСТЕНИЙ 


Определенные сельскохозяйственные приемы для получения пло- 
дов и семян путем перекрестного опыления были известны, 
по-видимому, со времени возникновения организованного земле- 
делия (см. гл. 16). Некоторые из этих приемов описаны в доку- 
ментах классического и доклассического периодов; можно предпо- 
ложить, что были и другие документы !. Несмотря на это, потре- 
бовалось значительное время, чтобы сложилась научная концеп- 
ция опыления, и вопрос о том, существует ли пол у растений 
и как он проявляется, постоянно возникал в классическую эпоху, 
схоластический период и даже в течение первых столетий разви- 
тия более современной науки. Вопрос оге мужском и женском 
поле часто решался по таким критериям, которые в настоящее 
время нельзя считать убедительными. Это нашло отражение в 
существующих ныне названиях, таких, как женский папоротник 
( Athyrium filix-femina ) и мужской папоротник (Dryopteris filix-mas). 
Думается, что схоластические доводы делают чтение доку- 
ментов того времени довольно забавным, но они почти ничего не 
вносят в решение проблемы пола у растений. Возможно, это не 
совсем случайно. поскольку средневековая сдержанность в вопро- 
сах пола не позволила людям воспринять идею, которая не 
представила никакой трудности для более «вольного» восем- 
надцатого столетия (см. Taylor, 1954). 

И только в эпоху Линнея эта проблема была решена. 
Уже сам Линней понял значение так называемых половых орга- 
нов цветка и, основываясь на строении этих органов, предложил 
классификацию растительного царства. Однако его собственный 
вклад в экологию опыления незначителен, и в развитии этой 
науки мы больше обязаны другим ботаникам той эпохи. 

Рудольфу Якобу Камерариусу (1665—1721) мы обязаны тем, 
что он впервые установил наличие полов у растений и понял 
функции половых частей цветка. В опубликованном «Письме о 
поле растений» (1694), основанном на собственных эксперимен- 
тах, он утверждал, что для образования зрелого семени необхо- 
AMMO участие двух различных частей цветка, а именно тычинки 


1 Историю экологии опыления см. Loew, 1895; Lorch, 1966; Schmid, 1975. 
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и пестика. Таким образом. он пришел к выводу, что эти две 
части цветка представляют собой половые органы, и это не совсем 
верное представление широко распространено до сих пор. Цвету- 
щее растение представляет собой бесполое вегетативное диплоид- 
ное поколение, поэтому не совсем правильно называть его органы 
половыми. 


1.2. ПЕРЕКРЕСТНОЕ ОПЫЛЕНИЕ. 
ОСНОВЫ ЭКОЛОГИИ ОПЫЛЕНИЯ 


Самоопыление двуполого цветка, было, по-видимому, так 
очевидно для Камерариуса, что он даже не задумывался о 
возможности другого способа опыления. Считается, что первыми 
открыли перекрестное опыление Доббс (Dobbs, 1750) и Мюллер 
(Muller, 1751); эти исследователи выявили также роль насекомых 
в опылении (Sachs, 1875; Grant, 1949а). Необходимо также упо- 
мянуть Иогана Готлиба Гледича, который в опытах 1749 r., 
опубликованных в 1751 г. в Experimentum beroliniense, опылял 
женское растение Chamaerops humilis, произрастающее в Берлине; 
пыльцой, взятой с растения, произрастающего в Лейпциге, причем 
опыление было проведено через 9 дней после взятия пыльцы. 

Однако ни Гледич, ни Доббс, ни Мюллер не продолжили 
свои исследования, поэтому основоположниками экологии опыле- 
ния считаются два других ботаника — Кельрейтер и Шпренгель. 
Джозеф Готтлиб Кёльрейтер (1733— 1806) был первым ботани- 
ком, который с научными целями в широких масштабах провел 
гибридизацию, доказав тем самым половую природу пестика и 
пыльника; он достаточно подробно (хотя не всегда правильно) 
описал пыльцевое зерно и его функцию; определил, что по- 
верхность рыльца представляет собой особую часть поверхности 
пестика и выделил три типа опыления: автогамное, анемофиль- 
ное и энтомофильное, выявил при этом роль нектара. Кроме 
того, он описал дихогамию и указал на значение движений 
отдельных частей цветка. Основная работа Кёльрейтера по опы- 
лению была опубликована в 1761 — 1766 гг. 

Следующей значительной вехой в истории развития опыления 
явилась известная работа Христиана Конрада Шпренгеля 
(1750 — 1816), опубликованная в 1793 г. Не зная о работе Кёльрей- 
тера, он снова открыл энтомофилию и дихогамию и более пра- 
вильно объяснил их значение. Кроме того, он обнаружил, что 
для некоторых растений перекрестное опыление облигатно. Осно- 
вываясь на большом числе наблюдений, Шпренгель в своих ра- 
ботах впервые рассматривал вопросы, связанные с защитой некта- 
ра, «указателями» нектара, ролью венчика в привлечении насе- 
комых и различиями между дневными и ночными цветками; он 
впервые описал также цветки-ловушки. Основное же открытие 
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Шпренгеля — взаимная адаптация цветков и их опылителей. Толь- 
ко после публикации книги Шпренгеля экология опыления как 
наука вступила в новую эру своего развития. 


1.3. ДОДАРВИНОВСКИЙ ПЕРИОД 


В период от Шпренгеля до Дарвина экологией опыления за- 
нимались довольно мало, и распространенные в то время кон- 
цепции были даже менее прогрессивными, чем концепции Кель- 
рейтера. Однако именно в этот период Дарвин и его современ- 
ники начали проводить успешные исследования в области эколо- 
гии опыления, основанные на правильном понимании морфологии 
цветка и процесса оплодотворения. 

В этот додарвиновский период в связи с экологией опыле- 
ния можно упомянуть лишь имя Томаса Эндрю Найта, который 
в 1799 г сформулировал принцип вредного действия самоопыле- 
ния на последующие поколения. Этот принцип, основанный на 
наблюдениях над растениями, для которых перекрестное опыле- 
ние облигатно, и позднее получивший название «закон Дарви- 
на — Найта», сыграл отрицательную роль в развитии экологии 
опыления, приведя к тому, что некоторые не совсем критичные 
последователи Дарвина совершенно не признавали самоопылени? 
и пытались найти механизмы перекрестного опыления и адаита- 
ции к нему даже у обычных самоопылителей. 


1.4. ДАРВИН И ПОСЛЕДАРВИНОВСКИЙ ПЕРИОД 


Ни один исследователь XIX в. не оказал на экологию опыле- 
ния такого огромного влияния, как Чарлз Дарвин. В этой 
области он опубликовал ряд статей, свидетельствующих о про- 
явленных им настойчивости и скрупулезности в исследованиях. 
Со времени Шпренгеля в экологии опыления не наблюдалось 
такого прогресса. Методы исследования Дарвина положили конец 
дедуктивному философскому подходу к этой науке, преобладав- 
шему в первой половине XIX столетия. 

Основная заслуга Дарвина состоит в том, что он глубоко 
проник в сущность экологии опыления как науки. Шпренгель 
считал, что все удивительные адаптации, которые он наблюдал 
в цветках, свидетельствуют лишь о мудрости Творца и о красоте 
Его творений. Эта точка зрения вряд ли вообще могла заинтере- 
совать ученых, а экология опыления, ёледовательно, так и оста- 
лась бы множеством несвязанных между собой фактов. Призна- 
ние теории естественного отбора сразу изменило положение: 
Именно адаптация, не говоря уже о взаимной адаптации, стала 
тем явлением, которое оказалось в центре внимания первых 
селекционеров; изучение экологии опыления с ее замечательными 
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адаптациями стало модным в науке и, что наиболее важно, 
она получила новое философское осмысление и единую теорию. 

Если первая половина XIX в. почти не оставила нам 
сколько-нибудь значительных имен в области экологии опыления, 
то вторая половина ознаменовалась появлением целой плеяды 
ученых, перечислить которых едва ли возможно. Два Мюллера, 
Герман и Фриц, Федерико Дельпино (которому мы обязаны 
многими современными терминами и концепциями), Фридрих 
Хильдебранд и многие другие (например, Трелиз и Робертсон 
в США) энергично собирали данные, связанные с вопросами 
опыления, однако суждения этих исследователей бывали нередко 
несколько поспешными и не отличались должной критичностью. 
К числу наиболее значительных работ того периода следует 
отнести большой труд Кнута (законченный, правда, Лоу), опубли- 
кованный с 1895 по 1905 rr.! В этой работе содержатся He 
только все известные к тому времени данные, но и обширный 
список литературы, хотя нельзя не отметить, что к работе в 
целом необходимо относиться столь же критически, как и к тем 
статьям, которые были положены в ее основу. 


1.5. СОВРЕМЕННЫЙ ПЕРИОД 


С. выходом в свет книги Кнута закончился классический 
период развития экологии опыления. Философские основы этой 
науки и ее "методы устарели, так что постепенно она теряла 
свое самостоятельное значение. В первом десятилетии ХХ в. 
изучение опыления стали рассматривать как занятие, достойное 
лишь школьных учителей в отставке, но не заслуживающее 
внимания настоящих ученых. Тем не менее и в этот период были 
опубликованы серьезные работы, внесшие заметный вклад в 
развитие этой науки, например работы Клементса и Лонга. 
Толчком к возрождению экологии опыления как науки послужили 
исследования в совершенно иной области, а именно в области 
поведения животных. 

Работы Фриша, Кнолля, Кюглера и других исследователей, 
посвященные изучению поведения различных групп опыляющих 
насекомых, сыграли немаловажную роль в возрождении экологии 
опыления, поскольку результаты этих работ постепенно восстано- 
вили доверие к тем наблюдениям и выводам Шпренгеля, которые 
были поставлены под сомнение предыдущим поколением. 

Современная экология опыления развивается в нескольких 
разных направлениях: 


| К сожалению, третий том этой работы никогда не был переведен Hà анг- 
лийский язык. Изданный на английском языке третий том на самом деле 
представляет собой вторую часть первого тома. Это вызывает много недоразу- 
мений при цитировании. 
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1. Исследования в неевропейских странах. Большая часть pa- 
бот, выполненных ранее, была проведена в Европе, причем даже 
экзотические виды изучали в европейских ботанических садах, 
что приводило к серьезным ошибкам, поскольку в европейской 
фауне отсутствуют многие важные группы опылителей. 

2. Экспериментальные исследования для проверки выводов и 
для определения реакции опылителей. 

3. Рассмотрение основ экологии опыления с генетических и 
филогенетических (а также популяционно-генетических) позиций; 
более глубокое осмысление генетических основ и значения пе- 
рекрестного опыления. 

4. Как следствие развития предыдущего направления — попыт- 
ка использовать данные по экологии опыления (данные по систе- 
мам скрещивания) при решении проблем, связанных с классифи- 
кацией растений. 

5. Количественное изучение потока энергии через систему 
растение — опылитель. 

6. Изучение экологии опыления на уровне сообществ, даже 
несмотря на то, что количественных данных по этому вопросу 
еще крайне мало. В настоящее время формируется новое направ- 
ление — изучение эволюции опыления на уровне сообществ. 

Итак, по мере накопления наших знаний о процессе опыле- 
ния было в должной мере оценено его значение для получения 
растительной продукции. В некоторых сельскохозяйственных 
институтах помимо разработки обычных программ проводятся 
дополнительные исследования по вопросам, связанным с пробле- 
мами опыления; опубликованы важные учебники и руководства. 
Значительный рост интереса ко всем аспектам экологии опыле- 
ния отражается в ряде национальных и международных симпо- 
зиумов, частично или полностью посвященных этому вопросу. 
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Методы экологии опыления 


Основной метод, используемый в современной экологии опыле- 
ния, нисколько не изменился со времен Шпренгеля или Дарвина. 
Это наблюдения за тем, что происходит в природе, в исходном 
естественном местообитании изучаемого растения. Растение, 
произрастающее в чуждых для него условиях, сталкивается с дру- 
гими опылителями, при этом механизм опыления может функцио- 
нировать либо по-старому, либо не функционировать вовсе. В но- 
вом местообитании иным может оказаться даже характер преоб- 
ладающих ветров. Любой видоизмененный механизм опыления 
сам по себе представляет большой интерес, но, как упомянуто 
выше, он еще ничего не говорит о существовании взаимных 
адаптаций между этим конкретным растением и фауной данного 
района. Например, тот факт, что американские орнитофильные 
цветки в Старом Свете опыляются местными видами птиц, 
принадлежащими к совершенно другим таксономическим груп- 
пам, доказывает лишь общий характер орнитофилии, но не дает 
никаких сведений относительно специфических адаптационных 
механизмах. 

Непосредственное наблюдение над тем, как происходит опы- 
ление, сопряжено с определенными трудностями. Некоторые опы- 
лители производят опыление в неблагоприятное для наблюдения 
время суток или в недоступных для наблюдения местах, например 
на вершинах деревьев. В других случаях желательно наблюдать 
за поведением отдельных опылителей, что требует их мечения и 
применения различных сложных методов. Или, например, требу- 
ется отловить опылителей, чтобы исследовать их нектарные и 
пыльцевые взятки, которые могут находиться как снаружи, так 
и внутри, в пищеварительном тракте. При этом должны быть 
учтены все классы опылителей. Можно думать, что некоторые 
исследователи классического периода не считали нужным наблю- 
дать за насекомыми из-за сложившегося мнения, будто бы они 
не имеют никакого отношения к опылению, или просто не заме- 
чали их из-за слишком малых размеров. И еще одно замеча- 
ние — необходимость правильной идентификации и описания 
каждой особи как растения, так и опылителей. Важным фактом, 
заслуживающим особого внимания, служит периодичность в 
появлении аттрактантов и предполагаемых опылителей. 
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Движения, которые совершают опылители в цветке, часто 
столь молниеносны, что нередко для анализа поведения животных 
и для выяснения функции отдельных частей цветка желательно ис- 
пользовать фотографические методы. Возможности этих методов 
в настоящее время чрезвычайно расширились благодаря усовер- 
шенствованию техники фотографирования: мощным лам- 
пам-вспышкам, стробоскопическим световым системам, цветной 
пленке, мгновенному проявлению. Фотоувеличительные установ- 
ки также важны при изучении опыления. Аенсу (Ауепѕи, 1974) 
удалось получить ночью без дополнительного освещения очень 
хорошие фотографии опылителей и плодоядных летучих мышей. 
Киносъемка при изучении опыления оказывается более ценным 
методом, чем фотография. Наблюдения за опылением в полевых 
условиях требуют очень много времени, и часто многие дни ра- 
боты не приносят никаких результатов. Фотографическая техника 
требует еще больше времени, так как не имеет смысла преследо- 
вать опылителя, вооружившись камерой, а лучше сфокусировать 
ее на один или несколько цветков и ждать появления опыли- 
телей. 

Телевизионная техника в некоторых отношениях превосходит 
фотографическую технику и визуальные наблюдения: возмож- 
ности длинноволнового спектра шире, и результаты могут быть 
получены при более низких интенсивностях света. В комбинации 
с видеотехникой они дают возможность вести постоянную запись 
результатов (Eisner et al., 1969). 

Частота взмахов крыльев у насекомых, в особенности у 
шмелей, постоянно меняется в зависимости от совершаемых ими 
действий. Для изучения этого явления используют видеомагни- 
тофонные записи. В нескольких последних работах Масиора даны 
примеры использования в полевых условиях очень сложных ме- 
ТОДОВ. 

Отрицательные результаты, полученные в полевых условиях, 
также имеют определенное значение: иногда необходимо выяс- 
нить, какие животные, обитающие в данной местности, не посе- 
щают то или иное растение. Сходным образом, важно отметить, 
какие животные наряду с исследуемым видом или за исключением 
его посещают другие растения, расположенные по соседству. 

Как справедливо указывает Хагеруп (Hagerup, 1951), посеще- 
НИЯ цветка насекомыми, даже постоянные посещения, не всегда 
означают, что это насекомое является опылителем данного цвет- 
ка: всегда существует возможность, что ранее уже произошло 
самоопыление, даже тогда, когда цветок еще не раскрылся, или 
что опыление могли произвести какие-либо другие менее замет- 
ные насекомые. Следовательно, перед тем как проводить наблю- 


дения над процессом опыления, необходимо проверить состояние 
рыльца. 
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В полевых условиях может оказаться полезным довольно 
простой прием. Местоположение органов, продуцирующих паху- 
чие вещества (осмофоров), можно обнаружить, если срезать те 
части цветка, в которых, по предположению, находятся эти орга- 
ны, и хранить их в течение некоторого времени в плотно закры- 
том сосуде. Если затем открыть сосуд, легко ощутить выделяю- 
щиеся пахучие газы. Липкие или маслянистые вещества на пыль- 
цевых зернах или на животных можно обнаружить, если по- 
местить исследуемые зерна или животных на чистую стеклянную 
пластинку, на которой будут хорошо заметны отпечатки жира 
(Daumann, 1966). Для того чтобы установить факт самоопыления, 
цветки помещают в достаточно плотные мешочки, не позволяю- 
щие насекомым (или пыльце, разносимой ветром) проникать B 
них. При этом необходимо следить, чтобы температура и влаж- 
ность внутри мешочков не достигали опасного уровня. 

Определяют состав нектара или активных жидких и газообраз- 
ных веществ, выделенных из цветков, с помощью химических 
анализов различной сложности. Для решения многих проблем 
наиболее подходящими методами оказываются тонкослойная и 
газовая хроматография. 

Из физических методов обычно применяют методы спектраль- 
ного анализа окраски цветков (как в видимой области спектра, 
так и вне ее) или _электрофизиологические методы, особенно 
для изучения реакций органов чувств, например запись электроан- 
теннограмм для изучения восприятия запаха. Кёлленберг и 
Стенхаген (Kullenberg, Stenhagen, 1973) приводят многочисленные 
примеры использования тонких химических и физиологических 
методов при изучении опыления, и прежде всего различных явле- 
ний, связанных с половой аттрактацией. 

Какие виды растений посещались насекомыми, можно опреде- 
лить, исследуя прилипшую к ним пыльцу. Соответствующие 
палинологические методики описаны в работе Фегри и Иверсена 
(Faegri, Iversen, 1975). Для того чтобы лучше понять отдельные 
детали процесса опыления, необходимо точно определять не- 
посредственное местонахождение пыльцевых зерен на теле живот- 
ного. С этой целью очень удобно пользоваться флуоресцентным 
или сканирующим микроскопами. 

Чрезвычайно интересен вопрос о поведении опылителей: 
почему они ведут себя именно так, а не иначе? В данном случае 
могут оказаться весьма полезными заключения, основанные на 
аналогиях, однако во многих случаях для выбора правильной 
гипотезы необходимо проведение соответствующих эксперимен- 
тов. Правда, убедительные экологические эксперименты провести 
нелегко, и часто отсутствие регистрируемого эффекта интерпре- 
тируется как отсутствие взаимосвязи, что не всегда соответствует 
истине. Некоторые источники наиболее общих ошибок — это 
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необычное поведение насекомых, пойманных в садки, различие 
в цветовом восприятии, обусловленное действием невидимого 
излучения на глаз человека, и различное поведение «опытных» 
опылителей и опылителей, ни разу не посетивших цветки [ука- 
затель нектара может в значительной степени помочь только 
неопытному опылителю, но он не имеет никакой ценности для 
опылителя, который ранее посещал многие цветки этого рода; 
сравните различные оценки, которые давал Кюглер функциям 
указателей нектара в 1930 и 1936 гг. (Kugler, 1930, 1936)]. В дейст- 
вительности вопрос «Почему?», возникающий перед исследовате- 
лями, занимающимися экологией опыления, в значительной сте- 
пени относится к области психологии животных, и без хорошей 
подготовки в этой области экологические эксперименты по опыле- 
нию имеют не меньше смысла, чем простые полевые опыты, 
отвечающие на вопрос «Как?» 

Ранние исследователи полагали, что ощущения опылителей 
сходны с ощущениями человека. Теперь мы знаем, что это не 
совсем так, но результаты последних опытов, которые нередко 
вызывают изумление, свидетельствуют о сходстве проявлений 
сенсорной активности у насекомых и человека (см. Ribbands, 
1955). Однако есть, конечно, и различия: например, для человека 
и насекомых характерны различные области видимого спектра 
(Kugler, 1962), присутствие химических контактных рецепторов в 
конечностях, или специфические запахи, связанные с половой ак- 
тивностью (см. Kullenberg, 1956 и более поздние работы). Один 
довольно характерный и достаточно серьезный источник ошибок 
в такого рода экспериментах состоит в том, что как экспери- 
ментатор, так и подопытные животные в конце концов приобре- 
тают определенный опыт, причем животные обучаются выполнять 
такие действия, которые в естественных условиях никогда не 
смогли бы выполнить. 

Однако важные и часто необходимые для понимания экологи- 
ческой адаптации физиологические и морфологические анализы не 
могут заменить экологический, функциональный подход, подобно 
тому, как химический анализ, свидетельствующий о том, что го- 
лубая краска — ультрамарин, не может объяснить, почему худож- 
ник решил использовать в данном месте именно эту краску, 
а не другую. 

При изучении процессов опыления неоценимую помощь оказы- 
вает кинематография. Например, фильмы, выпущенные Institut für 
den wissenschaftlichen Film с комментариями Фогеля, или фильмы 
Uppsala Ophrys (Kullenberg, Bergstrom, 1976) имеют очень большое 
научное и познавательное значения. 


Глава 3 


Рассеивание спор и опыление 


Опыление присуще только высшим растениям (т. е. растениям, 
обладающим пыльцой), однако на самом деле специализирован- 
ный процесс такого типа характерен для большей части расти- 
тельного царства. Если не принимать во внимание это положение, 
то процесс опыления представляется более сложным, чем это есть 
на самом деле. Для того чтобы правильно понять процесс опы- 
ления, его нужно рассматривать в связи с соответствующими 
явлениями, у низших растений. Как известно, фанерогамное расте- 
ние представляет собой диплоидное поколение — спорофит. Само 
название свидетельствует о том, что это поколение образует 
споры, причем в процессе образования спор обычно происходит 
редукция хромосом. Споры дают гаплоидное поколение — гаме- 
тофиты (мужской или женский), образующие половые клетки, 
которые сливаются при оплодотворении; таким образом, вновь 
восстанавливается диплоидное число хромосом и образуется новое 
спорофитное поколение. 

Схематически это можно представить на примере зеленой 
водоросли Ulva так: 


Спорофит > Редукционное деление ^ Споры -+ Гаметофит ^ Гаметы > 
— Оплодотворение -+ Спорофит. 


У Ulva все споры имеют одинаковые половые потенции; для 
других растений, например для Selaginella, характерны два типа 
спор, образующих гаметофиты двух различных типов: 


— Микроспоры ^ Мужской 


Спорофит > Редукционное деление е 
роф y — Макроспоры > Женский 


гаметофит —> Сперматозоид > | Оплодотворение > Спорофит. 
гаметофит > Яйцеклетка > 

Существование спор двух типов требует двух способов их 
распространения. Опыление связано только с распространением 
микроспор. 

У цветковых растений также образуются макроспоры и микро- 
споры, но макроспоры находятся в пестике и никогда не отде- 
ляются от растения. Такое расположение макроспор делает микро- 
споры (пыльцевые зерна) более значительными, чем они есть на 
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самом деле, вследствие кажущегося отсутствия соответствующего 
женского «двойника». Фактически молодое пыльцевое зерно и 
типичная микроспора мало отличаются друг от друга, если не 
считать нескольких клеток гаметофита (большей частью абортив- 
ных). В широком биологическом смысле опыление представля- 
ет собой просто один из особых случаев распространения 
микроспор, а экология опыления — один из аспектов экологии 
распространения спор. Так как деления ядер происходят в пыль- 
цевом зерне позднее, они не влияют на способ распространения 
и, следовательно, в данном контексте их можно не рассматривать. 

Растения (за исключением самых примитивных форм) имеют 
две неподвижные стадии — спорофит и гаметофит, и две подвиж- 
ные — споры и гаметы. Исходно между (зоо-)спорами и гаметами 
не было заметных различий, но постепенно в ответ на изменения 
условий среды изменялись и споры. Гаметы в процессе филогене- 
тического развития не претерпевали значительных изменений, 
не считая того, что они сильно редуцировались и почти утра- 
тили самостоятельность. Однообразие гамет приводит к тому, 
что процесс оплодотворения также довольно однообразен во 
всем растительном царстве. Даже у покрытосеменных процесс 
оплодотворения в своих главных чертах незначительно отлича- 
ется от более примитивного процесса оплодотворения, характер- 
ного для низших растений. 

Если гаметы ограничены в своем существовании первоначаль- 
ной водной (или по крайней мере влажной) средой, в которой 
обитают примитивные растения, то споры приспособлены к рас- 
пространению в сухих условиях. Жизнь растений на суше пред- 
полагает наличие спор, приспособленных к перенесению небла- 
гоприятных воздействий окружающей среды. Именно поэтому 
споры даже наиболее примитивных наземных растений имеют 
прочную наружную оболочку, близкую по химическому составу 
к оболочке пыльцевых зерен. Таким образом, в процессе эво- 
люции высшие растения использовали для своего опыления Cy- 
ществовавший уже тип спор и уже развившийся механизм их 
распространения. 

Однако в одном отношении между распространением спор и 
опылением наблюдается очень большое различие. Обычная спора 
имеет относительно широкую экологическую нишу; даже если 
гаметофит предъявляет строгие требования к среде, спора мо- 
жет прорасти во многих местообитаниях. К тому же, будучи 
подвижными, гаметы могут в некоторой степени компенсировать 
неблагоприятное взаимное положение женского и мужского поло- 
вых аппаратов. Пыльцевое же зерно может прорасти, а разви- 
вшийся из Hero гаметофит может расти лишь в одном-единст- 
венном месте, а именно на поверхности рыльца совместимого 
цветка. Если же прорастание происходит в каком-либо необыч- 
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ном месте, то пыльцевая трубка не только не может выпол- 
нить свою биологическую функцию, но просто не сможет далее 
развиваться. 

Это сильно ограничивает способность пыльцевых зерен к про- 
растанию и требует исключительной точности в распростране- 
нии по сравнению с точностью распространения простых спор. 
Многие замечательные адаптации (см. разд. 5.1), наблюдаемые 
специалистами в области экологии опыления, можно понять толь- 
ко исходя из этого требования точности. Эволюция механизмов 
опыления энтомофильных цветков представляет собой в основном 
волюцию, направленную на достижение все более высокой TOY- 
ности. 

В процессе эволюции гетероспории у многих низших растений 
также устанавливаются определенные требования к точности 
переноса микроспоры, причем в большей или меньшей степени 
изменяется подвижность «мужских» клеток. 

У семенных растений одну из главных экологических функций 
споры низших растений, а именно распространение, принимает 
на себя совершенно новое образование — семя, представляющее 
собой стадию остановившегося в развитии нового спорофита. 
Семена имеют более широкую экологическую область распро- 
странения, чем пыльца, поэтому механизмы распространения 
семян обычно менее развиты (хотя не всегда менее разнообраз- 
ны) и менее точны, чем механизмы опыления. 

Для правильного понимания и оценки механизмов опыления 
перечислим сначала основные черты, характерные для рассеива- 
ния спор у низших растений. Проследить эволюционное развитие 
механизмов опыления на ископаемых растениях чрезвычайно 
трудно. Тем не менее ископаемые остатки дают нам кое-какие 
сведения; так, Крепет (Crepet, 1979а) пришел к выводу, что уже 
в юрский период наблюдалось взаимодействие между насеко- 
мыми` и стробилами  Cycadeoidea; эти стробилы несли и 
макро- и микроспорангии и обладали существенными преиму- 
ществами в синдроме опыления насекомыми. В других случаях 
соцветия, подобные соцветиям Fagaceae, в большей степени сви- 
детельствуют об анемофилии. Крепет (Crepet, 1979а, 19796) 
заключил, что кантарофилия, миофилия, мелиттофилия и психо- 
филия существовали уже в среднем эоцене. 


Глава 4 


Распространение спор и пыльцы 
у низших растений и голосеменных 


4.1. РАСПРОСТРАНЕНИЕ СПОР У НИЗШИХ РАСТЕНИЙ 


Распространение спор у водорослей обычно связано с водой. 
Некоторые покоящиеся стадии распространяются ветром; вегета- 
тивные стадии некоторых водорослей также распространяются 
по воздуху. В целом водоросли крайне примитивны и не пред- 
ставляют интереса в этом отношении. То же самое можно ска- 
зать и о бактериях. Миксомицеты в основном распространяются 
ветром, причем для этой цели у них развивается специальная 
структура — капиллиций. 

У грибов наблюдается совершенно иная картина (см. Ingold, 
1971). Распространение примитивных типов целиком зависит от 
воды, тогда как более развитые постепенно освобождаются от 
этой зависимости, что хорошо прослеживается на примере такого 
ряда: водозависимая Saprolegnia > Peronospora, у которой только 
одна стадия рассеивания связана с водой, > Mucor, полностью 
независимый от воды. Удивительно разнообразие механизмов 
распространения спор у почвенных грибов. Чаще всего мелкие, 
более или менее эллиптические споры разносятся ветром. Этот 
процесс может быть полностью пассивным, например у Ustilago, 
или сочетаться с активной фазой, как это происходит у боль- 
шинства высших грибов, которые рассеивают споры из сумок 
или с базидий. Более активное распространение спор — отдель- 
ными конидиями — обнаружено у Empusa, а у Pilobolus или 
Sphaerobolus — более крупными единицами — спорангиями. У Ni- 
dularia (Brodie, 1951) и у дождевиков (Bovistaceae) споры рассеи- 
ваются с каплями дождя, а иногда — ветром. Споры Phallaceae 
разносятся насекомыми-падальщиками, привлекаемыми запахом, 
имитирующим запах падали, тогда как на стадии сфацелии 
У Claviceps или на преэцидиальной стадии у Uredinales веществом, 
привлекающим внимание насекомых, является сахар. По мнению 
Шреммера (Schremmer, 1963), рассеивание спор у Phallus эндохор- 
ное. В других же случаях конкретные механизмы рассеивания 
спар неизвестны. Сахар, секретируемый растением-хозяином, яв- 
ляется также аттрактантом для Ustilago violacea. Эндозоическое 
рассеивание спор найдено у подземных грибов, таких, как Tuber, 
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a y Tilletia tritici, возможно, развился вторичный механизм 
рассеивания спор, хорошо нриспособленный к условиям культи- 
вирования. 


4.2. РАССЕИВАНИЕ СПОР У МХОВ 


Механизм рассеивания спор у большинства мхов довольно 
прост: мелкие споры разносятся ветром. Особый случай пред- 
ставляют коробочки у печеночников и перистом у листостебель- 
ных мхов. Очевидно, что споры немногих водных видов разно- 
сятся водой; это иногда приводит к редукции механизма рассеи- 
вания спор. У Sphagnum имеется специальный «взрывной» меха- 
низм рассеивания спор, которые затем разносятся ветром (Grout, 
1926). 

Более интересными в этом отношении являются Te Splachna- 
ceae, которые живут на навозе или на падали и привлекают 
копрофильных насекомых или насекомых-падальщиков запахом, 
имитирующим запах разлагающегося белка. Для рассеивания спор 

них имеются специальные морфологические приспособления 
(Bryhn, 1897). Есть основания надеяться, что будущие исследо- 
вания выявят большее разнообразие механизмов рассеивания спор 
у мхов, чем известно в настоящее время. 


4.3. РАССЕИВАНИЕ СПОР У ПАПОРОТНИКОВИДНЫХ. 
ОБЩИЕ ВЫВОДЫ 


По сравнению с другими рассмотренными группами растений 
рассеивание спор у папоротниковидных не отличается разнооб- 
разием и осуществляется с помощью ветра или воды (у водных 
видов), причем число специальных адаптаций весьма незначитель- 
но. В некоторых семействах споры активно рассеиваются благо- 
даря разрывам стенок спорангия. У некоторых ‘современных 
тропических папоротников споры разносятся муравьями (Docters 
van Leeuwen, 1929). 

Дилхер (Dilcher, 1979) считает, что насекомые могли быть 
агентами для переноса относительно тяжелых микроспор у семен- 
ных папоротников; Тэйлор и Милли (Taylor, Millay, 1979), осно- 
вываясь на наличии микроспор в палеозойских копролитах, 
считают, что у пенсильванских семенных папоротников были 
хорошо развиты биотические механизмы переноса микроспор. 

Перечень рассмотренных выше механизмов рассеивания спор 
позволяет сделать очень важный вывод (ссылки на источники 
данных, позволяющих прийти к такому выводу, можно найти в 
любом учебнике), а именно что опыление, возникшее с появлением 
высших растений, развивалось на основе чрезвычайного много- 
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образия механизмов рассеивания спор у предковых форм. Хотя 
наибольшее разнообразие механизмов рассеивания спор характер- 
но для грибов, которые определенно не являются предками 
высших растений, у нас нет никаких оснований априорно утвер- 
ждать, что предки высших растений опылялись только ветром; 
механизмы рассеивания спор у них могли быть самыми различ- 
ными. Исходя из этого, бессмысленно ставить вопрос о том, 
какой процесс более примитивен: ветроопыление или насекомо- 
опыление. Его следовало бы заменить другим вопросом: какие 
изменения в механизме рассеивания микроспор у предковых форм, 
если таковые происходили, сопутствовали эволюции покрыто- 
семенных. Само по себе опыление не возникло как некое эволю- 
ционное новшество, оно явилось развитием более примитивных 
способов, поэтому любую дискуссию на эту тему нужно начинать 
не с опыления как такового, а с выяснения соответствующих 
механизмов у более древних форм. Нельзя не учитывать и того, 
что все основные принципы рассеивания спор и привлечения 
опылителей, присущие процессу опыления, присущи также и про- 
цессам рассеивания спор у некоторых низших групп растений 
(термин «низшие» не подразумевает прямых отношений). И в са- 
мом деле, механизмы рассеивания спор у низших растений столь 
же разнообразны, как и известные в настоящее время механизмы 
распространения пыльцы. 


4.4. ОПЫЛЕНИЕ У ГОЛОСЕМЕННЫХ 


Опыление у голосеменных занимает как бы промежуточное 
положение между простым рассеиванием (микро-)спор у низших 
растений и собственно опылением. Как и в случае опыления, 
возможности прорастания ограниченны: если пыльцевое зерно 
не достигнет микропиле совместимого семязачатка в женском 
стробиле, то оно не сможет прорасти и образовать мужские 
половые клетки. 

Из-за отсутствия рыльца воспринимающей поверхностью 
«женского цветка» голосеменных является микропиле семязачатка 
или примыкающая к нему чешуйка стробила. Мы не располагаем 
данными, свидетельствующими о том, что эти воспринимающие 
поверхности избирательно взаимодействуют с пыльцевым зерном 
или с пыльцевой трубкой. Следовательно, несовместимость у го- 
лосеменных, если она вообще существует, обнаруживается на 
гаплоидной стадии: между ядрами или между мужским ядром 
И женским эндоспермом, а не при взаимодействии гаплоида и 
диплоида, столь важном в системах несовместимости у покрыто- 
семенных. Если рассматривать опыление в широком смысле слова, 
включая в него как опыление y голосеменных, так и опыление 
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y покрытосеменных!, то приходится признать, что оно имеет 
полифилетическое происхождение, т.е. что переход от микро- 
споры к пыльце происходил независимо в различных развива- 
ющихся линиях сосудистых споровых, в том числе и тех, которые 
дали начало современным высшим растениям: голосеменным и 
покрытосеменным. 

Поскольку хвойные преобладают в количественном отно- 
шении по сравнению с остальными голосеменными и поскольку 
для хвойных характерно, если не присуще им исключительно, 
ветроопыление, можно легко прийти к неверному выводу о том, 
что все голосеменные опыляются ветром. Исходя из возможности 
полифилетического происхождения голосеменных, следует не 
меньшее, а быть может, и большее значение придавать способам 
опыления в других порядках, помимо хвойных. У Ginkgo такой 
же способ опыления, как и у хвойных, хотя оплодотворение 
может произойти даже после отделения макроспорангия. 

У саговниковых (Cycadales) по разрозненным наблюдениям 
по крайней мере некоторые виды опыляют насекомые; пока не 
ясно, случайные ли это наблюдения или постоянно присущий 
некоторым видам способ опыления. Известно, что жуки, пита- 
ющиеся пыльцой, посещают мужские стробилы Encephalartos и 
Zamia integrifolia (Wester, 1910), а пчелы небольших размеров 
собирают пыльцу Macrozamia [разновидность M. tridentata (Willd.); 
Regel по Schuster, 1932]. Поскольку эти растения двудомные 
(посещение насекомыми только мужских шишек не приводит 
к опылению), спрашивается, зачем насекомым посещать женские 
шишки? На стробилах Мастогата наблюдали представителей 

полужесткокрылых (клопов). Опылительная капля может быть 
аттрактантом для мелких насекомых; вместе с тем очень сом- 
нительно, что и подъем температуры, наблюдаемый только 
в мужских стробилах, может служить аттрактантом в тропиках. 
У некоторых саговников и мужские, и женские шишки имеют 
очень сильный запах. У отдельных видов этот запах очень непри- 
ятен для человека, и, напротив, он очень приятен у Macrozamia; 
именно поэтому растения этого рода посещаются пчелами. По 
данным Рэтри (Rattray, 1913), жуки посещают мужские шишки 
Encephalartos, привлекаемые запахом, а в женских откладывают 
яйца. Можно думать, что механизм опыления в данном случае 
соответствует механизму опыления некоторых покрытосеменных, 
в котором принимают участие полувредные насекомые, подобные 
Hadena или Chiastochaeta (см. разд. 8.5). Наконец, следует упо- 


1 Это мы считаем вполне допустимым, HO возражаем против илеи вклю- 
чить также перенос микроспор у сосудистых споровых. В макроспорангии 
имеются структуры, очень похожие, например, на рыльце (см. Maheshwari, 1960), 
но их происхождение совершенно иное. Это, конечно, не означает, что не- 
возможны одинаковые механизмы переноса. 
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мянуть, что Бэйрд (Baird, 1938), хотя и придерживается мнения, 
что пыльца саговников рассеивается ветром от одного стробила 
к другому, однако считает, что перенос пыльцы внутрь женской 
шишки Macrozamia (см. выше) зависит от насекомых, так как 
при опылении ветром пыльцевое зерно не может проникнуть 
в микропиле, расположенное слишком глубоко. Насекомых обна- 
руживали внутри шишек обоих полов. Таким образом, имеется 
достаточно оснований, чтобы признать определенную роль на- 
секомых в опылении саговниковых, но окончательного вывода 
сделать нельзя, поскольку никому не приходилось непосредствен- 
но наблюдать, как насекомые переносят пыльцу от мужского 
стробила к женскому. Норстог и Стевенсон (Norstog, Stevenson, 
1980) наблюдали, что личинки жуков-долгоносиков живут в муж- 
ских шишках (культивируемой) Zamia furfuracea, взрослые Hace- 
комые покидают их, будучи при этом покрыты пыльцой. Позже 
они внедряются между чешуйками женских шишек, куда не про- 
никает ветер. В этом случае опять не ясен тип аттрактации, 
но факт завязывания большого числа семян вполне очевиден. 

Принято считать, что у гнетовых (Gnetales) преобладает 
ветроопыление. Однако хорошо известно, что у нескольких видов, 
например у Ephedra campylopoda и Welwitschia, в мужских стро- 
билах имеется один стерильный семязачаток (см. Porsch, 1958; 
мы не согласны с утверждением Бормана (Bornmann, 1972) о том, 
что Welwitschia опыляется ветром). Очевидно, его единственная 
функция — выделение (сладкой) опылительной капли для привле- 
чения насекомых. У этих растений наблюдается совершенно 
иное явление, чем у саговниковых, у которых возможный аттрак- 
тант, а именно пыльца для питающихся пыльцой жуков, нахо- 
дится в мужской шишке, в связи с чем трудно объяснить 
причину привлечения насекомых к женской шишке. У гнетовых 
возможный аттрактант, а именно опылительная капля, образуется 
в женском стробиле, в мужском, по-видимому, нет ничего, что 
привлекало бы насекомых, и рудиментарный семязачаток выпол- 
няет эту функцию. Если принять общее филогенетическое пра- 
вило, что органы никогда не возникают как рудименты, то 
следовательно, Ephedra и Welwitschia должны были произойти от 
растений с гермафродитными стробилами, которые позднее стали 
однополыми, подобно цветкам многих других ветроопыляемых 
растений. Некоторые виды Ephedra (см. Mehra, 1950) и Welwits- 
chia остались более примитивными и до сих пор (частично?) 
опыляются насекомыми (Ephedra отмечена в работе Ordetz, 1952). 
Мужские стробилы Е. campylopoda обладают запахом фруктов. 
Эти примеры еще раз свидетельствуют о том, что опыление 
насекомыми должно быть более древним, чем разделение полов 
между отдельными особями и, возможно, также, что последнее 
появилось в ответ на вторичное ветроопыление, как это было 
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у многих высших растений. По некоторым наблюдениям, y Gne- 
tum насекомые собирают липкую пыльцу на ярких сладко пахну- 
щих ночью мужских стробилах. В женских стробилах этого рас- 
тения образуются сладковатые опылительные капельки (oM. 
Hendryck, 1953). Несомненно, что было бы крайне интересно 
найти в стробилах этой группы голосеменных такие же свидетель- 
ства первичного гермафродитизма и опыления насекомыми, од- 
нако при этом следует соблюдать большую осторожность и не 
допускать поспешных обобщений; хвойные весьма отдаленно 
связаны с Gnetales, и их однополость может быть первичной, 
например однополые стробилы развились у их предков до того, 
как появились другие признаки, выделившие эти растения в голо- 
семенные. Возможная первичная энтомофилия у саговниковых 
и гнетовых не исключает первичной анемофилии у гинкго и 
хвойных — быть может, единственной первичной анемофилии. В 
конце концов филогенетические связи между этими группами и 
покрытосеменными так неясны, что в отношении последней 
группы можно делать какие-либо заключения только по аналогии, 
но есть основания полагать, что образование нектара, заключен- 
ного в нектарниках цветка покрытосеменных, не первично. 

Во всяком случае ясно, что проблемы, связанные с выяснени- 
ем функций опылительной капли, не так просты, как кажется. 
По словам Мак-Уильямса (McWilliams, 1958), «поглощение 
микропилярной жидкости под воздействием пыльцы трудно объ- 
яснить». Дойл (Doyle, 1943) утверждает, что опылительная капля 
образуется у примитивных хвойных, тогда как у более продви- 
нутых типов (Abies, Tsuga) воспринимающая функция переходит 
к выступам микропиле. Это может означать, что в процессе 
филогенеза данной группы закрепилась анемофилия, а первона- 
чально существовавшая энтомофилия была утрачена. Однако Дойл 
и Kom (Doyle, Kam, 1944) пришли к заключению, что нуцеллус 
недоступен для переносимой ветром пыльцы А. homolepis. Поэтому 
в процессе оплодотворения возникает пыльцевая трубка-посред- 
ник, растущая на поверхности семенной чешуи. 
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У покрытосеменных процесс опыления состоит из трех этапов: 
1) освобождение пыльцы из «мужской» сферы цветка, 2) перенос 
ее в женскую сферу и 3) успешное помещение пыльцы на во- 
спринимающую поверхность рыльца и прорастание пыльцевого 
зерна. За опылением следует оплодотворение. Процесс прораста- 
ния пыльцевого зерна как таковой не имеет отношения к экологии 
опыления; в данном случае для нас весьма существенно «пра- 
вильное» попадание пыльцевого зерна на поверхность рыльца, 
влияющее на дальнейшую судьбу пыльцевой трубки и мужских 
ядер. У самонесовместимых растений успешный перенос пыльцы 
сам по себе не обеспечивает успешного опыления. Каждая из 
трех фаз опыления предусматривает большое разнообразие. 

Цветок покрытосеменных можно рассматривать как совокуп- 
ность спорофиллов!; он развивается в целях более специали- 
зированного переноса микроспор, в этом отношении он более 
специализирован, чем плодовые тела и спорангиеносцы у других 
групп растений. Структуру цветка следует рассматривать с точки 
зрения экологии опыления, т.е. как функциональную единицу. 
Если не учитывать этого обстоятельства, то морфология цветка 
теряет всякий смысл, а само развитие цветка становится непонят- 
ным и может трактоваться лишь с позиций ортогенеза и подоб- 
ных теоретических концепций. 

Мы будем рассматривать цветок, исходя из функций его от- 
дельных частей и не вдаваясь в излишние подробности его 
морфологии и эволюции. Объектом нашего обсуждения будет 
уже закончивший свое развитие простой цветок, схематически 
представленный на рис. 1; здесь же приведены и основные по- 
нятия и термины. 

Началом цветения мы называем тот момент, когда пыльники 
и рыльца становятся доступными для опыляющих агентов либо 
вследствие раскрывания цветка, либо вследствие того, что эти 


Спорофиллы по существу являются бесполыми даже в том случае, если 
имеется тесная связь между спорофиллом и половой функцией. 
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органы высовываются из закрытого цветка. Все органы обычно 
бывают восприимчивыми не все время в процессе цветения. 
Цветение кончается, когда эти органы больше недоступны для 
опыляющих агентов. Как в начале, так и в конце цветения могут 
быть «стерильные» периоды, когда пыльники или рыльца, не- 
смотря на действие опыляющих агентов, не функционируют. Если 
исходить из такого определения цветения, то можно сказать, что 
у клейстогамных цветков цветения вообще не бывает. Мы рас- 
сматриваем «цветение» как функцию цветка и не согласны с 
использованием этого термина применительно к отдельному ор- 
гану, например «цветение тычинки». В процессе цветения цветки 
могут временно закрываться, причем иногда на очень продолжи- 
тельный период времени; в этом случае их трудно отличить от 
увядших (Ipomea spp.). 


5.1. ОПЫЛЕНИЕ И АДАПТАЦИЯ 


При описании основных принципов экологии опыления мы 
сталкиваемся с трудностями при определении основных понятий. 
Поэтому сразу же оговоримся, что под «адаптацией» мы IIOHH- 
маем статистическое соотношение, а именно когда в большин- 
стве случаев определенная структура функционирует определен- 
ным образом, обусловленным морфологией и (этологией) рас- 
сматриваемых организмов. Такая адаптация может быть точно 
зарегистрирована. Исходя из этого, противопоставление понятий 
«адаптация» и «утилизация» (Goebel, Troll) становится несущест- 
венным, поэтому мы не согласны с «антиадаптационной» точкой 
зрения. Можно дать описание глаза или автомобиля. не прини- 
мая во внимание их функцию, но едва ли у кого-нибудь вызы- 
вает сомнение мысль о том, что для лучшего понимания той 
или иной структуры необходимо рассматривать ее с функцио- 
нальной точки зрения. Как писал Моль, «Мы не вкладываем 
никакого гипотетического элемента, утверждая, что ухо или глаз 
полезны для человека... Полезность органа... не может отрицаться 
просто из-за того, что мы не знаем его функций». Вопрос о том, 
следует ли это называть адаптацией или утилизацией, является 
чисто семантическим. Вместе с тем было бы чрезвычайно 
спрометчиво полагать, что многие исключительно точные и слож- 
ные связи между животными и растениями, наблюдающиеся 
в процессе опыления, появились случайно в результате нена- 
правленной изменчивости (Wanndorp, 1974). 

Однако это вовсе не исключает случайного опыления цветков 
насекомыми. Немногие цветки специализированы до такой сте- 
пени, что их может опылять только один вектор. При пере- 
селении растений в новые, необычные для них районы с другой 
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фауной высокоспециализированные растения, подобные Yucca или 
Ficus, остаются неопыленными, за исключением небольшого числа 
случайных опылений. При тех же условиях неспециализирован- 
ные цветки опыляются самыми различными способами. Хорошим 
примером может служить миофильный цветок кокосовой пальмы, 
который в любых местообитаниях может опыляться разными на- 
секомыми. Между американскими растениями и африканскими 
насекомыми нет никаких прямых адаптаций, но последние, адап- 
тируясь, начинают использовать новый источник пищи. 

Термин «коэволюция» («сопряженная эволюция») часто упот- 
ребляется для обозначения адаптаций между цветками и насе- 
комыми. Некоторые авторы сравнивают процесс коэволюции 
с игрой в чехарду: небольшие изменения в цветке вызывают 
ответную реакцию у опылителя, которая в свою очередь вы- 
зывает изменения в цветке и т. д. Однако термин коэволюция 
не следует использовать для обозначения любых адаптаций 
между организмами, а только для направленных взаимных 
адаптаций. Попытки объяснить функциональные взаимосвязи 
с точки зрения морфологии или физиологических особенностей 
рассматриваемых органов необоснованны и противоречат про- 
стейшим правилам логики. Демонстрация того факта, что клей- 
стогамные цветки представляют собой цветки, развитие которых 
приостановилось на ранних стадиях, явилась весьма убедитель- 
ной, однако она не объяснила этого явления. 

Адаптация имеет две стороны: положительную (адаптация 
к чему-нибудь) и отрицательную (адаптация против чего-нибудь). 
При этом часто одна из них логически вытекает из другой. 
Так, неясно, являются ли длинные узкие трубки или шпорцы, 
обнаруженные у опыляемых бабочками цветков, адаптацией к со- 
ответствующим хоботкам адаптированных к ним насекомых и 
случайно также к их инстинкту проникать в узкие отверстия 
хоботками, или это адаптация против других насекомых, до- 
бывающих нектар. Ответ, по-видимому, заключается в том, что 
обе адаптации развиваются одновременно и что реакция на 
давление отбора принимает одно направление, за исключением 
случая, когда пчелы оставляют больше нектара для бабочек, 
и, таким образом, цветки становятся более ценными для них. 
Отсутствие «посадочных площадок» в цветках, опыляемых ко- 
либри и бабочками, закрытые венчики цветков, опыляемых 
шмелями, и T. д., можно интерпретировать таким же образом. 
Все эти «адаптации» имеют как положительную, так и отрица- 
тельную стороны : они способствуют посещениям одних животных 
и исключают посещения других. 

Общее направление эволюции опыления состоит во все боль- 
шем совершенствовании, соединяя цветок и опылитель все более 
тесными взаимосвязями. Это приносит пользу каждой из сторон, 


Опыление у покрытосеменных 35 
С 
но тесная взаимозависимость, как считают Бейкер и Хурд (Baker, 
Hurd, 1968), несет в себе и потенциальную слабость. Если один 
из партнеров исчезнет, то другой также погибнет, если он не 
выработает компенсаторный механизм. Расселение какого-либо 
одного партнера в новые области зависит от переселения и 
другого, при этом наиболее успешно приспосабливаются те виды, 
которые имеют весьма неспециализированную систему скрещи- 
вания, включая опыление (закон Бейкера). 


5.2. СТРУКТУРА И ФУНКЦИЯ ЦВЕТКА 
ПОКРЫТОСЕМЕННЫХ 


Части простейшего цветка, представленного на рис. 1, име- 
ют очень четкие функции, которые можно проследить без каких- 
либо ссылок на «адаптацию». Так, обычная функция чашечки — 
защита развивающегося цветка до опыления. У некоторых расте- 
ний эта функция настолько ярко выражена, что чашечка опадает 
или засыхает в начале цветения (например, у мака). Функция 
венчика состоит в привлечении опылителей. В пыльниках обра- 
зуется пыльца, а в пестике располагается семязачаток. Рыльце 
представляет собой воспринимающую поверхность, а столбик 
несет рыльце и обеспечивает рост пыльцевой трубки к семя- 
зачатку. 

Это краткое описание позволяет связать определенные мор- 
фологические единицы с их наиболее общей функцией, но бывает 
так, что у некоторых цветков отдельные функции отсутствуют 
или осуществляются другими органами. В этом случае орган 
морфологически отличается от своего «обычного состояния; в 
нем возникают «адаптации» к новой функции. Так, защитную 
функцию могут выполнять брактеи (Compositae) или какие-либо 
другие выросты чашечки, а также и сегменты венчика (Umbelli- 
ferae). Для привлечения насекомых могут служить не только вен- 
чик, но и чашечка (Calluna), тычинки (Canna) или пестик (Iris), 
или каждый в отдельности, или в сочетании друг с другом; 
для этой же цели могут служить и нецветковые части растения 
(Cornus). 

Образование пыльцы происходит только в пыльниках, но 
преподношение ее насекомым могут осуществить и другие ор- 
ганы. Все эти функциональные модификации становятся более 
понятными, если рассматривать их в связи со специфическим 
способом опыления — они образуют часть синдрома опыления. 

ы не будем описывать морфологию наружных частей цветка, 
поскольку таких описаний очень много; строение же тычинок 
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и пыльцы требует более подробного рассмотрения!. У очень 
примитивных цветков, например у Degeneria (А. С. Smith, 1949), 
тычинка сходна с (микро) спорофиллом криптогамного или сагов- 
HHKOBOTO, C теками, расположенными как отдельные спорангии 
на небольшом спорофилле (или погруженными в него). У более 
развитых в эволюционном отношении цветков ламинарная часть 
тычинки сильно редуцирована, но тека еще сохраняет характер 
спорангия и имеет специальный механизм открывания. Раскры- 
вание спорангия начинается с появления щели вдоль теки; при 
этом стенка так изгибается, что вызорачивает теку наружу. 
Пыльца насекомоопыляемых растений прилипает к внешней по- 
верхности пыльника, пока ее не удалит опылитель. 

Сухая пыльца ветроопыляемых растений обычно удаляется из 
пыльника довольно быстро. Однако из этих двух правил бывают 
исключения. 

Пыльники могут раскрываться с помощью крышечек или кла- 
пана, как у Berberidaceae, или могут выделять пыльцу через 
поры (Solanaceae, Cassia); иногда они вытягиваются в трубку, 
как у Ericaceae, а иногда опылитель удаляет часть стенки теки, 
как, например, у некоторых видов Garcinia. Многие из этих не- 
обычных механизмов открывания являются частью синдрома спе- 
цифического опыления. В открывающихся порами пыльниках, 
например у Rhododendron, Ехасит и у многих Melastomataceae, 
пыльца выжимается или выбрасывается (van der Pijl, 1939). 
В пыльниках некоторых цветков имеются специальные придатки 
(рожки), которые, двигаясь, ударяют по пыльнику, вызывая тем 
самым высыпание пыльцы (Vaccinium, Thunbergia, см. гл. 17). 
У многих Mimosoideae на вершине пыльника находится же- 
лёзка, функция которой пока не ясна. 

У Salvia, например 5. pratensis (см. разд. 13.2), стерильная 
средняя часть пыльника — связник — очень длинная (вернее, очень 
широкая) и соединяется с короткой жесткой тычиночной 
нитью; кроме того, в этом случае одна тека стерильна. Эта 
сложная структура, которая с определенными модификациями 


! Мы не будем касаться спорных вопросов о морфологической природе 
«спорофилла» и происхождения спорангия. Для обсуждения современных теорий 
о морфологической природе и происхождении цветка покрытосеменных мы от- 
сылаем читателей к статьям Готтсбергера (Cottsberger, 1974) и Мёзе (Meeuse, 
1975), с которыми мы, однако. не всегда согласны. Мы не поддерживаем 
мнения о TOM, что деление на спорофиллы и семафиллы, проведенное Леппиком 
(Leppik, 1961), полезно для экологии опыления; также не согласны с высказы- 
ванием Méze (Meeuse, 1974), что «все ламиниформные элементы функционируют 
как оптические аттрактанты в репродуктивной сфере зоофильных растений». Оно 
не объясняет функцию привлечения, характерную для спорофиллов, которая 
очень важна для некоторых цветков, а также не принимает во внимание 
привлечение запахом. которое в примитивных цветках играет даже большую 
роль, чем оптическое привлечение. Возможнб. что первые «семафиллы» выпол- 
няли скорее функцию удержания, чем функцию привлечения. 
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обнаружена также у Calceolaria (Vogel, 1974) и Roscoea (Nordha- 
gen, 1932), выполняет определенную функцию при посещении 
цветков насекомыми. И в других семействах связник бывает очень 
сильно развит, например в семействе Melastomataceae. У Canna 
большая часть тычинок стерильна и является вместе с около- 
цветником органом привлечения; только одна тычинка фертиль- 
ная, причем она в свою очередь имеет только одну фертиль- 
ную теку, остальные — лепестковидные. 

Вторичное преподношение пыльцы (не путать со случайными 
нарушениями) наблюдается в тех случаях, когда пыльца высыпа- 
ется из теки, обычно перед или в начале цветения, и отклады- 
вается в другой части цветка, причем это сопровождается за- 
вяданием или более или менее полным исчезновением пыльника. 
У Proteaceae пыльца попадает в ту часть цветка, которая pa3- 
вивается позже в зрелое рыльце. Campanula (см. разд. 17.1) и 
многие представители Compositae, отдельные цветки которых 
функционируют, подобно цветкам Campanula, представляют клас- 
сический пример этого. У родственного семейства Goodeniaceae 
морфологическое развитие пошло еще дальше, например в роде 
Scaevola на вершине столбика расположена чашевидная структура 
(плюска). Перед цветением пыльца собирается в плюске, а затем 
выталкивается рыльцем (Kugler, 1973). Еще более развитый 
механизм обнаружен у некоторых растений, например у видов 
Centaurea. У этих растений пыльца не выделяется до тех пор, 
пока опылитель не начнет раздражать тычиночные нити. Только 
тогда начинает выделяться пыльца. Вторичное преподношение 
пыльцы с использованием частей пестика наблюдается не только 
в родственных Campanulales, но и в других семействах, например 
Rubiaceae, цветки которых имеют тенденцию к двудомности; при 
этом столбик служит для преподношения пыльцы у тычиночных 
цветков. Подобная же структура обнаружена в соцветиях различ- 
ных Compositae, у которых отдельные цветки утратили пестичную 
функцию, но тем не менее имеют пестик как орган для преподно- 
шения пыльцы (van der Pijl, 1978; Stuessy, 1972). 

Более общий случай представляет механизм у Centaurea, 
функция которого заключается в защите пыльцы, причем выпол- 
няется она в этом случае очень скрытно. Пыльца нуждается 
в защите от насекомых, не принимающих участие в опылении, 
от сдувания ветром (за исключением анемофильных растений), от 
вымывания во время дождя, и прежде всего от влаги, которая 
может убить пыльцу некоторых видов (см. Kerner, 1873) или, 
например, вызвать преждевременное ее прорастание (Eisikowitch, 
Woodell, 1975). 

Очень простым и эффективным способом защиты от намокания 
является поникшее положение многих цветков; правда, это по- 
ложение имеет и другие эффекты (см. Hallermeier, 1922). За- 
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крывание всего цветка или каких-либо отдельных его частей так- 
же обеспечивает хорошую защиту от воды (см. цветки Pedicu- 
laris, обсуждение разд. 17.8). В других случаях пыльца укрыта 
в узких трубочках, в которые вода проникает с трудом, или же 
защищена покровом из волосков или чешуек, также предотвра- 
щающих попадание воды в цветок. Следует отметить, что волоски 
в цветках не всегда выполняют эту функцию, и, кроме того, 
имеются пыльцевые зерна, на которые вода не оказывает ни- 
какого вредного действия, по крайней мере в короткие `проме- 
жутки времени. Многие цветки с наступлением плохой погоды 
закрываются. Такой способ имеет большое преимущество, по- 
скольку пыльца и нектар (если он имеется) оказываются укрытыми 
на тот период, пока не функционируют опыляющие агенты (ветер 
или животное). Например, периодическое раскрывание цветков 
(дневных и ночных), вероятно, имеет одинаковое значение как 
способ защиты пыльцы и нектара в те периоды, когда нет 
опыляющих агентов. Пример с Centaurea, описанный выше, пред- 
ставляет еще один шаг в этом направлении: пыльца освобожда- 
ется только в тот момент, когда опылитель садится на этот 
цветок. 

По-видимому, не все движения тычинок носят приспособитель- 
ный характер. Однако необходимо учитывать, что многие струк- 
туры цветка ранее считались нефункциональными, и только при 
более тщательном исследовании было установлено, что они за- 
нимают важное место в синдроме опыления; именно поэтому 
мы не хотим утверждать категорически, что какие-то движения 
тычинок не несут вовсе никакой функции, даже если некоторые 
случаи сейчас объяснить нельзя. 

После созревания пыльца может жить в течение более или 
менее длительного времени. Обычно продолжительность ее жизни 
составляет несколько дней, но известны как более короткие, 
так и более длительные периоды (cm. Visser, 1955; Brewbaker, 
1959; Pruzcinsky, 1960). Пыльца, собранная в корзиночки пере- 
пончатокрылых, сразу же теряет способность к прорастанию 
(Maurizio, 1959). Это происходит под действием жирной (10-окси- 
2-деценоевой) кислоты, вырабатываемой челюстными железами 
насекомых (Lokoschus, Keulart, 1968). B экспериментальных 
условиях продолжительность жизни пыльцы может быть значи- 
тельно увеличена. По данным Фешнера и Фунша (Fechner, 
Funsch, 1966), пыльца Pinus ponderosa прорастала через 11 лет 
после хранения при низкой температуре (0—4 °С) и средней 
влажности (25—30 72). Хэнсон и Кэмпбелл (Hanson, Campbell, 
1972) сообщили о таких же результатах при хранении после 
лиофильной сушки, а Коллинз и др. (Collins et al., 1973) полу- 
чили положительные результаты при хранении пыльцы в жидком 
азоте. 
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В естественных условиях продолжительность жизни пыльцевых 
зерен зависит от скорости их метаболизма; метаболически более 
активные трехъядерные зерна живут обычно недолго. По данным 
Тикменева (Tikhmenev, 1974), жизнеспособность пыльцевых зерен 
арктических злаков измеряется, вероятно, несколькими часами. 
У Digitalis пыльца может терять способность к прорастанию 
уже к концу цветения (Daumann, 19706). Вместе с тем в bora- 
ническом саду Копенгагена удалось произвести оплодотворение 
у Cycas circinalis пыльцой, которая хранилась при обычной тем- 
пературе в течение 11 мес. (Sorensen 1970). Следует отметить 
также чрезвычайно медленное развитие процесса оплодотворения 
у многих цветущих ранней весной деревьев, например Corylus. 
Пыльцевое зерно начинает прорастать сразу же, но затем молодая 
пыльцевая трубка длительное время остается в покое, после чего 
возобновляет дальнейший рост. 

Влажная пыльца часто оказывается неспособной к прораста- 
нию. Это может быть следствием выхода из экзины легко 
растворимых белков (ферментов) (Knox, Heslop-Harrison, 1971), 
хотя роль этих белков в процессе прорастания, если она и су- 
ществует, пока еще не доказана (см. стр. 56—57). 

Гинецей является более консервативной структурой, чем на- 
-ружные части цветка, и по форме напоминает бутылку. В некото- 
рых семействах (Orchidaceae, Asclepiadaceae) верхние части гинецея 
и андроцея срастаются, образуя одну центральную структуру — 
колонку, в которой тека образует карманы. 

Наиболее изменчивой частью гинецея является рыльце. 
Обычно оно образует небольшую липкую выпуклость или щель 
на верхушке столбика; у Iris и Sarracenia активная поверхность 
рыльца составляет очень незначительную часть от всей его 
поверхности. Размер функционально активной части рыльца 
можно определить с помощью химических реакций, например 
реакцией с перекисью водорода, предложенной Зейслером (Zeis- 
ler, 1938). Столбик и рыльце у представителей некоторых 
родов развиваются довольно необычно, хотя значения этих 
отклонений не всегда ясны. Прилипание пыльцевых зерен к 
рыльцу обусловлено частично их собственной способностью, 
частично клейкой поверхностью рыльца, а частично его шерохо- 
ватостью. Относительное значение каждого из этих факторов 
меняется у различных растений. Рыльце иногда расположено в 
цветке так, что оно счесывает пыльцу со щеточек на задних 
ножках опылителей, как, например, у Iris. 

Функция рыльца, как уже было сказано, состоит в том, что 
оно является воспринимающей поверхностью для пыльцевых 
зерен. Специфические требования для прорастания пыльцевых 
зерен различны: некоторые из них легко прорастают Ha MC- 
кусственной среде, для других необходимы добавки определенных 
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химических веществ, à третьи совсем не могут прерастать на 
искусственной среде, как, например, пыльцевые зерна Pavetta 
javanica, которые прорастают только на рыльцах. того же вида 
и P. fulgens. Взаимодействие рыльца и пыльцевого зерна будут 
обсуждаться в разд. 5.3. 

При изучении цветка покрытосеменных основной пробле- 
мой является покрытосемянность. Как показывают геологиче- 
ские данные, покрытосемянность дает растениям большие преиму- 
щества, и покрытосеменные с момента своего появления до- 
минируют и превосходят численно все другие группы. Конечно, 
причины могут быть и в других признаках, сопутствующих 
покрытосемянности (Fegn, 1974), но абсолютно точно можно 
говорить о том, что покрытосемянность не является невыгодным 
условием. Термин «покрытосемянность» не совсем точен: укрыты 
не семена, а семязачатки. Поэтому привычное название „покры- 
тосемянность” лучше бы заменить на „покрытосемязачатко- 
вость” 

Некоторые из результатов, обусловленных покрытосемян- 
ностью, легко себе представить. Отрицательная сторона за- 
ключается в том, что процесс опыления и оплодотворения 
стал более сложным. С этим связано образование целого 
ряда новых органов: рыльца, столбика, проводниковой ткани в 
женской сфере и длинных пыльцевых трубок в мужском 
гаметофите. Это, между прочим, изменило и функцию гаме- 
тофита: от ризоидоподобного питающего органа (не очень 
отличающегося от микрогаметофита, например, у Laminaria) до 
очень специализированного органа для переноса мужского ядра. 
Имеются данные, правда не очень убедительные, о том, что 
и у хвойных, например у Tsuga, наблюдается тенденция в 
направлении покрытосемянности (см. Doyle, 1945). Отсутствие 
у некоторых покрытосеменных, например у Degeneria, типичных 
рылец может быть примитивным свойством, но может быть и 
следствием вторичного развития (например, у Tambourissa(?) cp. 
Endress, 1979, 1980). 

Положительное свойство покрытосемянности — надежная за- 
щита семязачатка от высыхания. Тот факт, что у наземных 
растений, например у Taxus, существуют полностью незащи- 
щенные семязачатки, не опровергает сам по себе полезность 
этой функции, особенно при продвижении растений в засушли- 
вые районы; следует, однако, указать, что внешняя механическая 
защита от высыхания в болышей степени может быть заме- 
нена внутренним физиологическим механизмом. В связи с покры- 
тосемянностью следует заметить, что процесс оплодотворения у 
покрытосеменных в меньшей степени зависит от водной среды, 
чем у любой другой группы растений, за исключением высших 
мхов. Таким образом, вряд ли можно объяснить всеобщий 
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успех покрытосемянности только воздействием ее на условия 
влажности в гинецее. 

Второй вопрос, который нам следует рассмотреть, заклю- 
чается в том, что поверхность рыльца и ткани столбика 
проявляют избирательность в отношении прорастания пыльце- 
вого зерна и роста пыльцевой трубки. Это будет обсуждать- 
ся в разд. 5.3. Избирательность проявляется в задержке про- 
растания несовместимых пыльцевых зерен и создании тем самым 
больших возможностей для перекрестного опыления — более 
выгодного способа опыления у высших растений (см. Whitehouse, 
1950). Если бы не было такой избирательности («сита»), един- 
ственной преградой к самоопылению была бы несовместимость 
между геномами при предполагаемом слиянии ядер. Таким 
образом, эффект «сита» имеет наибольшее селективное значение 
и может, несомненно, способствовать успеху покрытосемянности. 
Весьма сомнительно, однако, что приведенных доводов доста- 
точно для объяснения современного превосходства покрыто- 
семенных. 

Третье значение покрытосемянности состоит в защите семя- 
зачатка от механических воздействий. Это становится особенно 
важным, если считать, что предки покрытосеменных опылялись 
животными, возможно, неуклюжими питающимися пыльцой 
жуками (см. разд. 11.1.1). Надежное укрытие семязачатков для 
защиты их от грубых прикосновений, возможно, имело в этом 
случае большие селективные преимущества, как утверждали 
некоторые ботаники, подойдя к проблеме с различных сторон. 
Эта точка зрения позволила рассмотреть в более широком био- 
логическом смысле перигинию и эпигинию: 


Семязачатки: 
незащищенные — защищенные — защищенные стенкой 
стенкой гинецея гинецея + тканями, 
происходящими из на- 
ружных частей цветка 
или цветоножки 
(Голосемянность) (Покрытосемянность) (Эпигиния) 


Происхождение покрытосеменных вряд ли когда-нибудь 
удастся доказать с помощью палеонтологических данных, и для 
решения этого вопроса должны быть предложены гипотезы. 
Однако если рассматривать цветок как функциональную единицу 
в отношении опыления, то все его особенности, включая по- 
крытосемянность, будут представлять логичную систему. Тот 
факт, что морфологические элементы, обусловливающие эпигинию 
H перигинию сильно различаются в различных семействах 
(Douglas, 1957), может служить указанием на TO, что они 
возникли в соответствии с функциональными требованиями, а 
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не как некоторый вид морфологического ортогенеза (см. У Grant, 
1950 а)1. Для выяснения вопроса о происхождении покрытосе- 
мянности, возможно, имеет значение обнаружение на микроспорах 
(или «плодах») Caytoniales — одной из групп растений, независимо 
достигших покрытосемянности, фекалий крошечных рептилий, 
живущих на них. 

Пестик имеет две основные функции: 1) защита семязачат- 
ков от неблагоприятных воздействий и 2) восприятие пыльцы. 
Первая функция является общей для всех (не мужских) цвет- 
ков с неболыпими модификациями. Вторая функция характе- 
ризуется большим разнообразием. Она очень слабо развита у 
самоопыляющихся растений. При абиотическом опылении за- 
щитная функция околоцветника может стать препятствием для 
переноса пыльцы; следовательно, с точки зрения экологии опы- 
ления околоцветник у таких растений — негативный фактор. И, 
наконец, у растений, опыляемых животными, вторая функция 
цветка включает привлечение опылителей — обычно с помощью 
околоцветника. Рассмотрим эти три случая отдельно. 

При рассмотрении процесса опыления необходимо ввести по- 
нятие единицы опыления (см. Berg, 1959), для которой мы предла- 
гаем термин „апт“ У таких растений, как Tulipa или Paeonia, 
единицей опыления служит отдельный цветок: он привлекает на- 
секомых, даже если он совершенно один. Опылители опуска- 
ются на цветок, т.е. они перестают двигаться и ограничи- 
вают свои движения только теми, которые необходимы для 
добывания аттрактантов: пыльцы, нектара и т. д. Совершенно 
ясно, что единицей опыления у Chrysanthemum leucanthemum, 
Trifolium pratense, Cornus или Zanthedeschia является целое соцве- 
тие. Опустившееся на него насекомое перестает перемещаться 
(и использовать для этой цели энергию), и до тех пор, пока 
оно не оставит соцветие, все его движения в сущности не 
отличаются от вторичных движений, производимых насекомым, 
использующим отдельные нектарники индивидуального цветка. 
В экологии опыления морфологические различия между оди- 
ночными цветками и соцветиями не имеют значения; единицей 
опыления может быть как цветок, так и соцветие. Однако 
встречается много промежуточных типов, менее ясных, чем те, о 
которых только что упоминалось. В частности, Ha большом 


1 Поскольку несомненно, что птицы-опылители также касаются цветка 
весьма грубо и что в этом случае очень выгодна дополнительная защита, 
мы не решаемся принять идею Гранта о том, что опыление птицами 
является очень древним и предшествует опылению шмелями. Вместе с тем 
очевидно, что более высокоорганизованные опылители — перепончатокрылые 
и чешуекрылые — касаются цветков очень осторожно, поэтому против них 
достаточно даже самой слабой защиты. 
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расстоянии соцветие может показаться одной единицей опыления, 
а при ближайшем рассмотрении оказывается, что оно пред- 
ставляет несколько единиц. Соцветие Linaria vuigaris можно 
определить как элемент аттрактации, но в этом случае дви- 
жения опылителя, добывающего нектар из отдельных цветков, 
настолько отличны от движений опылителя, производимых 
при перемещении от одного нектарника к другому, что их 
следует рассматривать как перемещение, даже если иногда на- 
секомое ползает, а не летает. Часто можно наблюдать, как 
в таких случаях насекомое перелетает с одного соцветия на 
другое, часто возвращаясь к тому, на котором оно уже 
побывало. Между прочим, такие бессистемные движения OIIBI- 
лителей увеличивают возможности перекрестного опыления. 
Цветок ris состоит из одного элемента аттрактации, но трех 
отдельных единиц опыления, также четко разделенных, как 
цветки Linaria, а у Gloriosa rothschildiana один цветок обра- 
зует даже шесть единиц опыления (пять — мужских и одну — гер- 
мафродитную), рыхло соединенных в один элемент аттрактации. 
Иногда элемент аттрактации включает органы, которые не входят 
в единицу опыления, как, например, парус в околоцветнике Iris, 
прицветники Castilleja или цветоножки Mesadenia. Очевидно, что 
эти органы привлечения могут происходить как из той части 
цветка, для которой привлечение является «нормальной» функ- 
цией, т. е. из околоцветника, так и из других органов, выпол- 
няющих эту функцию частично или полностью, как, например, 
в двух последних родах, отмеченных выше. Следует при этом 
отметить, что если венчик Castilleja почти незаметен со стороны, 
то соцветия Mesadenia имеют относительно яркие прицветники, 
венчики и цветоножки. 

В дальнейшем тексте мы будем употреблять ,flower" как 
морфологический термин, а ,,Боѕѕот” (Percival, 1955) для эле- 
мента аттрактации как экологический термин. Это соответствует 
разнице между немецкими словами Blüte и Blume (cm. Knoll, 
1926), за исключением того, что мы включаем B_,,blossom” 
также отдельные цветки [75 и т. д., не упомянутые Кноллем, 
и не согласны с исключением элементов аттрактации для 
анемофильных растений (Knoll, 1956). Таким образом, ,,blossom" 
может быть либо соцветием (pseudanthium, Uberbliite), цветком 
(euanthium, Blüte) или частью цветка (meranthium, Teilblüte, см. 
рис. 2). 

Простейшим элементом аттрактации можно считать открытый 
недифференцированный цветок, который предоставляет опылите- 
лю пыльцу (и нектар?) и рыльце пассивно, обычно это верху- 
Шечный цветок на главной или боковой оси. У ветроопыляемых 
растений развитие идет в направлении редукции околоцветника и 
Увеличения количества пыльцы и размеров рыльца одновременно 
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РИС. 2. Элемент аттрактации, образованный по типу цветка с зевом тремя 
разными способами. А. Весь цветок (Galeopsis). Б. Часть цветка, образуемая 
рыльцем и одним лепестком околоцветника (Iris pseudacorus). В. В соцветии 
этот элемент образован брактеей (верхней) и частями околоцветника отдельного 
цветка (Mimetes hartogii). 


с более эффективным представлением обоих. У некоторых видов 
развивается активное выбрасывание пыльцы. 

У растений, опыляемых животными, направление развития 
приводит к более высокой степени интеграции и точности в 
предоставлении, транспорте и распределении пыльцы. 

Мы можем предполагать, что микроспоры первоначально 
возникли на примитивных, неспециализированных структурах и 
только позднее появились типичные тычинки, которые сначала 
имелись в большом количестве. В процессе эволюции число 
тычинок уменьшилось, и их местоположение определилось точнее. 
Эта линия развития достигла высшей точки в образовании 
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поллиниев с пыльцевыми зернами, которые у Asclepiadaceae 
сливаются до такой степени, что имеют одну общую пору про- 
растания (ср. Jorgensen, 1919; Linskens, Suren, 1969). 

Подобная линия развития может быть прослежена и для 
функции отложения пыльцы: а) свободные, открытые плодо- 
листики с маргинальным рыльцем, столбик отсутствует (Drimys, 
Мура, Akebia); 0) свободные закрытые плодолистики со стол- 
биком и рыльцем, B) плодолистики временно соединяются C 
рыльцем (Rutaceae, Ficus); г) слияние до образования синкарпных 
гинецеев. Такая интеграция может стать явной в процессе 
развития плода, когда апокарпные гинецеи дают синкарпные 
плоды, например у многих магнолиевых. При этом наблюда- 
ется тенденция от диффузного центрального расположения к 
точно определенному, часто асимметричному расположению 
нескольких плодолистиков. 

Если обе функции присущи одному цветку, то конечным ре- 
зультатом эволюции может быть полное слияние как у Or- 
chidaceae, Asclepiadaceae или у Pedilanthus, причем нектарники и 
пыльники располагаются в глубоких узких частях цветка; такой 
же эффект может быть достигнут за счет того, что цветок 
открывается только тогда, когда насекомое коснется его. При- 
мером этого последнего случая могут служить эфемерные рас- 
тения. Дальнейшая эволюция шла по линии развития ловушек, 
закрытых цветков, зигоморфности, различий между частями 
цветка, введения проводниковых структур либо механических, 
подобных волоскам и колючкам, либо оптических, либо обо- 
нятельных, как, например, указатели нектара. Другим усовершен- 
ствованием явилось развитие активно движущихся частей цветка, 
подобных рыльцу Mimulus, тычинкам Centaurea, Cytisus или 
Catasetum. 

В заключение следует сказать, что в обеих группах pac- 
тений (опыляемых ветром и животными) наблюдается тен- 
денция к объединению цветков в соцветия. Кроме того, можно 
говорить о тенденции к переходу от аллофилии (когда опыле- 
ние может быть произведено любым опылителем) к эуфилии 
(когда опыление производится только очень специализирован- 
ными, иногда уникальными, агентами). В соответствии с этим 
направлением в развитии растений шел процесс эволюции и у 
опылителей — от дис- и аллотропных к эутропным организмам, 
причем это можно проследить как между крупными таксоно- 
мическими единицами — от жуков до чешуекрылых, так и внутри 
каждой группы. Подобное же развитие наблюдалось и в таксоно- 
мических группах позвоночных (ср. табл. 2 на с. 87). 

В экологии опыления существенное значение придается движе- 
ниям растений под действием ветра (и воды для водных 
растений); под действием опылителя растения также могут 
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производить более или менее случайные движения. Однако есть 
целый ряд очень специфических движений целого цветка, осу- 
ществляемых им для контакта с опылителем. Спонтанные и 
индуцированные движения помимо закрывания их под действием 
неблагоприятных условий могут изменить общую структуру 
цветков. Некоторые цветки в процессе цветения почти полностью 
меняются, захватывая своих опылителей с помощью различных 
структур, особенно с помощью ловушек (Calycanthus, Nymphaea, 
Victoria). Отдельные части некоторых цветков после того, как 
на них опустится насекомое, двигаются таким образом, чтобы 
создать условия, гарантирующие опыление. Нижняя губа у 
цветков многих орхидных способна производить ряд движений: 
очень простые, пассивные движения под действием тяжести 
опылителя (Epipactis palustris, Bulbophyllum); более сложные 
(Plocoglottis) и очень сложные, активные (сейсмонастические) 
движения, вызываемые касанием насекомого какой-то чувстви- 
тельной части цветка (Pterostylis). B семействах Labiatae 
(с. 248) и РарШопасеае (с. 301) встречаются взрывающиеся 
цветки. 

Каждая отдельная часть любой единицы опыления имеет 
свою функцию, но функции всех частей внутри этой единицы 
тесно связаны между собой. Опыт показывает, что опреде- 
ленные комбинации и определенные структуры встречаются чаще, 
чем другие, что приводит к образованию определенных типов 
единиц опыления. Для каждого из этих типов характерен 
также определенный механизм опыления. Однако это вовсе не 
означает, что все «типичные» черты присущи всем типам; 
существует определенный синдром, включающий признаки цветка, 
соответствующие определенному типу опыления, но в любом 
конкретном случае тот или иной признак, относящийся к синдро- 
му, может отсутствовать в рассматриваемой единице опыления. 
Так, если установлено, что цветки, опыляемые летающими на- 
секомыми (мухами), имеют тусклую неяркую окраску, это только 
означает, что статистически большая часть цветков, опыляемых 
мухами, имеет такую окраску, однако не исключено, что в 
отдельных случаях мухи опыляют яркоокрашенные цветки. 
Сходным образом, такой признак, как длинный узкий клюв, 
характерный для синдрома цветок — птица, замещается в случае 
опыления попугаями на короткий толстый изогнутый клюв с 
чрезвычайно специализированным языком. У гемитропных цвет- 
ков синдромы бывают слабо развиты, но утрата каких-либо 
свойств может способствовать развитию новых адаптаций и 
видообразованию. Вместе с тем наличие всех признаков синдро- 
ма вовсе не является обязательным условием для успешного 
опыления; в конце концов в экспериментальных условиях колибри 
может получать пищу из рожка, а бесчисленное количество 
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пчел воспользуется пищей, помещаемой на цветных квадратах 
и треугольниках. Однако постоянная встречаемость в природе 
таких комплексов признаков, составляющих синдром, свидетель- 
ствует о том, что это не является чем-то случайным или 
излишним. С другой стороны, поспешному исследователю не 
следует довольствоваться определением одного-единственного 
признака синдрома. Такой подход к проблеме синдрома из-за 
преждевременных заключений, основанных на слишком слабом 
доказательстве, бессмыслен. 


5.3. ПЕРЕКРЕСТНОЕ ОПЫЛЕНИЕ И САМООПЫЛЕНИЕ 


После того как Кёльрейтер и Шпренгель обнаружили пере- 
крестное опыление, некоторые ботаники стали полностью отри- 
цать самоопыление, что привело к созданию так называемого 
закона Найта— Дарвина (Darwin, 1876). Этот «закон» способ- 
ствовал неоправданным поискам механизмов перекрестного опы- 
ления даже там, где их не было, и поискам защитных при- 
способлений против самоопыления. 

Способствовал такому положению и тот факт, что к этому 
времени еще не было понято основное различие между само- 
оплодотворением как генетическим явлением и самоопылением 
(см. ниже). 

Опыт, основанный на филогенетических данных, показывает, 
что перекрестное оплодотворение (аутбридинг!) имеет положи- 
тельное значение. По-видимому, общепризнано, что это положи- 
тельное значение обусловлено огромной генетической изменчи- 
востью, создаваемой в результате постоянных генетических 
рекомбинаций у гетерозиготных особей при скрещиваниях на 
видовом уровне (Grant, 1955; Stebbins, 1957). Мутации раз- 
личного происхождения проявляются совместно, усиливаются 
благодаря интеркроссингу и могут в благоприятных случаях 
взаимодействовать таким образом, что создадут новый более 
приспособленный организм или даже дадут ему возможность 


! Терминология в данном случае очень запутана. Используемый нами 
термин „аутбридинг” означает половой процесс, при котором семена обра- 
зуются путем объединения гамет от двух генетически различных индиви- 
дуумов (генотипов). Напротив, при инбридинге семена образуются в резуль- 
тате объединения гамет от одного организма, т.е. путем самооплодотво- 
рения. Часто используемые другие термины, как, например, ауткроссинг, 
кроссбридинг и T. JL, слишком неясны и только усиливают путаницу, наблю- 
лающуюся особенно в литературе по размножению растений, где термин 
„теитоногамия” (также внутри клона) вызывает дополнительные трудности, 
HO нисколько не помогает разобраться в запутанной и без того терминологии, 
которая имеется даже в термине «гибридизация». Последний термин следует 
Употреблять только в случае процесса оплодотворения между гаметами, пред- 


c 
Man OUHMH два различных таксона, т.е. между двумя различными гено- 
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занять новую экологическую нишу. Таким образом, аутбридинг, 
по-видимому, является необходимым условием для того, чтобы 
половой процесс и диплоидная стадия имели бы положитель- 
ный эффект в селекции (cp. Whitehouse, 1950 и ссылки). Измен- 
чивость вследствие инбридинга, несомненно, менее значительна 
(см. гл. 12). В генетике понятия „ин-” или „аутбридинг” OT- 
носятся к генотипу, T. €. к отдельному растению, включая все 
клональные подразделения. 

С другой стороны, в классической экологии опыления понятия 
„самоопыление” и ‚,перекрестное опыление” использовали только 
по отношению к цветку. Эти два процесса получили названия 
автогамии — опыление происходит внутри одного цветка, и ал- 
логамии — пыльца из одного цветка переносится на рыльце дру- 
гого. Аллогамию можно подразделить соответственно на гейто- 
ногамию (оба цветка принадлежат одному растению) и ксено- 
гамию (цветки принадлежат разным растениям). В генетиче- 
ском смысле гейтоногамия эквивалентна автогамии, но она 
включает часть такой же работы опылителя, какую он совершает 
при ксеногамии. Ксеногамия тоже может быть генетически 
эквивалентна автогамии, если растения принадлежат к одному 
клону. Самонесовместимостью! объясняется то, что многие 
садовые разновидности обычно не завязывают семян даже после 
ксеногамии, а также, возможно, и то, что многие растения B 
естественных условиях не образуют семян, например Butomus 
umbellatus, растущий в небольших озерах; дело в TOM, что 
такие популяции представляют один клон, т.е. генетически 
идентичны. Путаница между понятиями „гейтоногамия” и ,,ксе- 
ногамия” в старой литературе сделала очень затруднительной 
возможность оценить надлежащим образом частоту использо- 
вания растениями самонесовместимости. 

Важный раздел в экологии опыления связан с изучением 
преград, препятствующих размножению (ср. ВаКег, 1960), даже 
если многие из таких преград относятся к области других 
разделов биологии. В приведенный ниже список включены многие 
из таких особенностей, которые не будут обсуждаться дальше. 

Если мы допускаем, что отбор благоприятствует аутбридин- 
гу, то все равно есть по крайней мере два явно невыгодных 
момента при производстве потомства. Это, во-первых, хаоти- 
ческое рассеивание пыльцы и неразборчивое скрещивание в 
смешанных растительных сообществах. Успешное межвидовое 
скрещивание, конечно, может привести к созданию новых видов, 
но большая часть опылений такого рода безуспешна. Во- 


! Обычно используемый термин «самостерильность» — логически неверен; 
стерильность, как и фертильность, сама по себе является условием и не 
оказывает никакого воздействия на результаты опыления. Стерильный инди- 
видуум не может производить потомство ни при каких обстоятельствах. 
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вторых, это инбридинг, который (в случае успеха) приводит 
на протяжении нескольких поколений либо к вырождению 
гибридов и ограничивает возможности для адаптации к новым 
условиям, либо становится отправной точкой для образования 
успешно скрещивающихся видов. 

Преграды, препятствующие гибридизации, могут быть разде- 
лены на две группы: 

А. Вегетативная изоляция: 

1. Географические (исторические) преграды. 

2. Специфичность местообитания: виды разделены вслед- 
ствие произрастания в различных местообитаниях. 

3. Специфичность местообитания гибридов: существующие 
в местообитании условия могут оказаться неподходя- 
щими для гибридов. 

Б. Репродуктивная изоляция: 

4. Сезонность в цветении. 

5. Специфичность опылителя, включая его постоянство и 
монотропный тип питания. Изоляция может быть ме- 
ханической из-за различий в морфологии единиц опы- 
ления, включая различия между способами попадания 
пыльцы к опылителю, и этологической из-за различий 
в сигналах (аттрактантах, ср. У Grant, 1949). 

6. Статистический эффект обратного скрещивания: до тех 
пор пока гибридная популяция составляет меньшинство 
по сравнению с родительскими популяциями и пока не 
происходит ошибок при опылении или оплодотворении, 
она скорее всего будет вновь случайно скрещена с 
родительской популяцией, а не самоопылена. Гибрид- 
ный геном, следовательно, очень быстро разбавляет- 
ся генами родительской популяции. 

7. Межвидовая несовместимость при опылении и оплодо- 
творении: пыльцевое зерно не прорастает на рыльце, 
или развивающаяся пыльцевая трубка взаимодействует 
со столбиком таким образом, что мужское ядро не 
достигает яйцеклетки. 

8. Несовместимость гамет. 

9. Несовместимость эндосперма. 

10. Гибриды нежизнеспособны (в естественных условиях!) 

или стерильны. 

Для того чтобы самоопыление было успешным, т. е. семена 
завязывались при опылении собственной пыльцой, необходимо, 
чтобы соблюдались два независимых условия, а именно само- 
опыление (перенос пыльцы) и самооплодотворение, т. е. само- 
совместимость. Преграды, препятствующие самоопылению, час- 
ТИЧНО Te же, что и препятствующие гибридизации, о которых 
говорилось выше, а именно в пунктах с 7 по 10. Кроме того, 
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существуют внешние преграды, которые частично играют отри- 
цательную роль, предотвращая самоопыление, а частично поло- 
жительную, способствуя перекрестному опылению. 

Исследователей в области экологии опыления интересует. не 
столько генетическая сторона вопроса, сколько внешние приспо- 
собления, способствующие перекрестному опылению. Эти при- 
способления определяют в зависимости от их влияния на две 
функции единиц опыления (часто ошибочно называемыми «по- 
лами»). 

а) Дихогамия — все цветки идентичны; выделение и восприя- 

тие пыльцы в каждом цветке разделено во времени. 

6) Херкогамия — все цветки идентичны; функции простран- 
ственно разделены в каждом цветке. 

в) Гетероморфизм — обе функции выполняются в одно и тоже 
время в одном и том же цветке, но существуют различные, 
функционально комплементарные и независимые типы 
цветков. 

г) Раздельнополость («однополость») — две функции разделе- 
ны в двух различных цветках: 

T; — Hà одном и том же растении (однодомность), 
Г2 — на различных растениях (двудомность). 

Все эти приспособления не исключают друг друга и могут 
функционировать совместно, а также вместе с внутренними 
преградами, перечисленными выше. Такая избыточность непо- 
нятна; она могла сохраниться от более ранних синдромов опы- 
ления, оставленных на пути эволюции, и часто функционирует 
у современных форм. Чтобы правильно понять, почему необ- 
ходимо избегать самоопыления, следует учитывать не только то, 
что при самоопылении многих видов образуются очень плохие 
семена, но и то, что неподходящая пыльца часто оказывает 
отрицательный эффект, в крайних случаях очень схожий с от- 
равлением. Эволюция опыления часто шла по пути экономич- 
ности. Предотвращение напрасной траты пыльцы и яйцеклеток, 
по-видимому, является оправданным; оно наблюдается и в 
царстве животных. Следовательно, перечисленные выше способы 
касаются не столько самого процесса опыления, сколько эконо- 
мичности и предотвращения возможности бессмысленного или 
даже губительного опыления. 

Обычно опылитель, собрав пыльцу и нектар, покидает цве- 
ток и больше к нему не возвращается, но бывают случаи, 
когда насекомое тут же возвращается к цветку, который только 
что покинуло (Stanhopea; van der Pijl, Dodson, 1966). В таком 
цветке дихогамия может предотвратить бессмысленное опыление 
и потерю пыльцы. 

В определенных синдромах опыления морфологические тре- 
бования двух функций противоположны: например, очень важно, 
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чтобы у ветроопыляемых единиц опыления и рыльца, и пыльники 
были свободно выставлены наружу, но при этом не мешали 
бы друг другу. В ответ на это требование возникла одно- 
полость. Однако такой же случай наблюдается и в наиболее 
развитых синдромах опыления: катапультирующий механизм 
Catasetum и других орхидных (van der Pijl Dodson, 1966). 
Поллинии не могут катапультироваться против силы тяжести и 
поэтому воспринимающие («женские») цветки переворачиваются, 
и поллинии высыпаются вниз. Ha рыльце. 

Разделение двух функций в двух различных растениях — дву- 
домность — один из самых надежных путей предотвращения 
самооплодотворения, хотя следует помнить о том, что распре- 
деление полов y растений редко подчиняется абсолютно посто- 
янным принципам. Двудомность у хвойных !, возможно, первична, 
но, вероятно, всегда вторична у покрытосеменных. Эффектив- 
ность механизма достигается за счет того, что половина попу- 
ляции не дает семян, и возникает опасность остаться неопы- 
ленными. 

Помимо «чистой», классической двудомности встречаются 
более сложные формы, когда кроме двуполых цветков имеются 
еще либо пестичные, либо тычиночные. Эти формы можно 
рассматривать как переходные, причем у некоторых из них не 
исключено самооплодотворение. На морфологическое развитие 
однополых цветков большое влияние оказывают противополож- 
ные требования, накладываемые двумя функциями: выработкой 
и восприятием пыльцы; такое влияние особенно заметно, когда 
редуцируется малоэффективный механизм привлечения. Анемо- 
фильные однополые цветки представляют собой крайние выра- 
жения этих функций и могут быть полностью различными. 

Известны примитивные (?) стадии двудомности, являющиеся 
функционально активными, но морфологически никак не вы- 
раженные. В качестве примера можно привести .Pimenta dioica, 
y которой аттрактантом служит нектар (Chapman, 1966). Этот 
тип двудомности не вызывает никаких вопросов, но в растениях, 
для которых характерна аттрактация с помощью пыльцы, 
пестичные цветки должны продуцировать некоторое количество 
пыльцы в качестве аттрактанта. Стерильная пищевая пыльца 
в цветках функционально пестичных известна у многих расте- 


Сама по себе двудомность, конечно, не первична; это выражение озна- 
чает только, что предки голосеменных могли быть также двудомными. Термины 
„раздельнополость” и „однополость” относятся к отдельным цветкам, или 
Heslop Ha опыления, а не к растениям. Обсуждение этого вопроса см. в работе 
покр тос 1500, 1963, который, однаќо, утверждает, что в некоторых группах 

енных «однополость» может быть первичной. Ссылки на литературу, 


B w 
работе Фегри (Fægri, 1980). 
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ний: Tetracera (Kubitzki, 1969), Vitis (Brantjes, 1978). У Fuchsia 
морфологически двудомные цветки функционально являются муж- 
скими, и если в них и происходит завязывание семян, ка- 
чество этих семян чрезвычайно низкое. Известно, что однодом- 
ность и в самом деле предотвращает автогамию, однако мы не 
располагаем никакими данными, свидетельствующими о подоб- 
ном способе предотвращения генетически равноценной гейтоно- 
гамии. Следовательно, как мера предотвращения самооплодотво- 
рения однодомность не имеет очень большого значения, если 
она не соединена с дихогамией (см. ниже). В некоторых 
случаях возникает функциональная двудомность, проявляющаяся 
в том, что все мужские цветки отцветают до того, как 
откроются женские или наоборот: это так называемая гетеро- 
дихогамия, наблюдающаяся, например, у Acer spp. (cp. Stout, 
1933; Gabriel, 1968). Преимущество однодомности в том, что 
все цветки потенциально способны дать семена. 

Херкогамия — пространственное разделение пыльников и ры- 
лец — явление настолько обычное, что многие считают ее как 
нечто само собой разумеющееся и даже не подозревают о 
ее существовании подобно тому, как мольеровский Журден 
всю жизнь не подозревал, что он говорит прозой. Встре- 
чаются более выразительные стадии, например у представи- 
телей орхидных, или Asclepiadaceae. В общем, однако, наиболее 
вероятно заметить отсутствие херкогамии можно в самоопы- 
ляющихся цветках или на некоторых стадиях самоопыляющих- 
ся цветков (см. гл. 12.2). Будучи широкораспространенной, 
херкогамия обнаруживается часто вместе с дихогамией, но может 
встречаться и независимо, как у Tecoma radicans. 

Дихогамия — разделение функций во времени, допускающее, 
однако, завязывание семян во всех цветках. Дихогамия вклю- 
чает в себя случаи протандрии и протогинии. Явление, про- 
тивоположное дихогамии, т. е. когда обе функции осуществля- 
ются в одно и то же время, следовало бы назвать гомога- 
мией 1. 

Самоопыление предотвращается, если пыльники лопаются, 
и пыльца высыпается до того, как рыльце готово к ее восприя- 
тию, хотя семена могли бы образоваться во всех цветках. 
Такое более раннее вскрывание пыльников, до созревания рыль- 
ца, называют npomanópueü; протогиния — более раннее созре- 


1 Подобно другим терминам, термин «гомогамия» многозначен, что не- 
редко приводит к недоразумениям. 

В работах некоторых итальянских исследователей этим термином обозна- 
чали автогамию. Кроме того, его используют для обозначения головок 
одного пола у представителей семейства Compositae. Зоологи понимают 
под гомогамией «преимущественное скрещивание между наиболее сходными 
особями», и некоторые ботаники именно в этом смысле используют термин 
„гомогамия” при описании динамики популяций (Straw, 1955). 
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вание рыльца. Классический пример протандрии — Chamaenerium 
angustifolium; она широко распространена в различных семей- 
ствах Compositae, Campanulaceae, Labiatae, Malvaceae, Caryophyl- 
laceae, Leguminosae и др. Крайние случаи опадения пыльников 
до того, как созреет рыльце, наблюдаются y Soxifraga и Impa- 
tiens. Протогиния характерна для семейств Cruciferae, Rosaceae, 
Berberidaceae, Thymelaeaceae, Caprifoliaceae и Juncaceae; опадение 
столбика до раскрывания пыльников наблюдается у Parietaria 
и в сем. Аппопасеае. У многих растений наблюдается час- 
тичная дихогамия; например, рыльце начинает функционировать 
еще до того, как прекратят функционировать пыльники. Таким 
образом, цветки сначала функционально однополы, а позднее — 
гермафродитны, тогда как при полной дихогамии должны быть 
две раздельные однополые стадии. 

В сущности, цветок представляет собой конец стебля и 
«естественное» развитие его элементов — центрипетальное. Это 
значит, что нижние листья образуются раньше верхних, листья 
развиваются раньше прицветников, прицветники — раньше око- 
лоцветника и, продолжая эту последовательность, затем разви- 
ваются чашечка, венчик, андроцей, гинецей. Таким образом, 
протандрия является ни чем иным, как естественным следст- 
вием развития элементов цветка; единственное отклонение от 
этой естественной последовательности состоит в том, что на 
стадии развития чашечка —андроцей происходит временная 3a- 
держка перед следующей стадией. Весьма примечательно, что 
протандрия преобладает в продвинутых семействах. 

Если одновременное созревание пыльцы и рыльца пред- 
ставляет собой естественное последовательное развитие цве- 
точных элементов, то протогиния в этом отношении довольно 
интересна, поскольку в данном случае наблюдается реверсия 
правильного хода событий. Трудно не связать это с тем 
фактом, что протогиния служит более эффективным средством 
защиты против самоопыления, чем протандрия. Как только 
пыльца прорастает на рыльце, начинается конкуренция за семя- 
зачатки. Ясно, что в этих условиях восприимчивость рыльца 
даже в течение нескольких часов до раскрывания пыльников 
будет означать, что любая аллогамная пыльца, полученная в 
этот промежуток времени, как правило, осуществит оплодо- 
творение. Напротив, протандрия, чтобы быть наиболее эффектив- 
HOM, должна быть общей; иными словами, вся собственная 
пыльца должна быть вынесена из цветка до того, как откро- 
ется рыльце. Только в том случае, если пыльники полностью 
опали до созревания рыльца, опасность попадания собствен- 
HOM пыльцы почти исключается, хотя часть пыльцы может OCTA- 
ться в цветке и смешаться с другой. Интересно, что прото- 
гиния была обнаружена в ряде очень примитивных в других 
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отношениях семейств, например среди многоплодниковых 
(Polycarpicae), протандрия обнаружена в довольно продвинутом 
семействе Ranunculaceae. У цветков-ловушек протогиния является 
важным свойством, входящим в комплекс признаков синдрома 
опыления, что и «объясняет» ее возникновение, например, у Са- 
lycanthaceae. 

Приспособительный характер протогинии ясен как с точки 
зрения физиологии развития, так и с точки зрения функцио- 
нальной физиологии; однако и протандрия носит приспособи- 
тельный характер, особенно в ее более сложной форме, которая 
наблюдается, например, у Saxifraga или Geranium, где пыльники 
созревают и опадают один за другим. Эффект состоит в том, 
что пыльца образуется в течение длительного периода цветения, 
но в каждый определенный момент функционально активна 
только часть пыльцы. Подобная тактика растения — не рисковать 
всем сразу — хорошо коррелирует с тем, что цветки у упомя- 
нутых родов — открытые, и пыльники ничем не защищены. 
Лишь после того как опадет последний пыльник, рыльце 
начинает обнаруживать внешние признаки готовности к восприя- 
тию пыльцы. В плотных соцветиях многих видов Saxifraga, 
которые образуют одну единицу опыления, наблюдается несо- 
ответствие между сложным механизмом, предотвращающим 
самоопыление, и большими возможностями для гейтоногамии. 
Это же можно сказать и о плотных соцветиях Compositae, 
тогда как в других гейтоногамии препятствует дихогамия, но- 
сящая вторичный характер. Кроме того, различия между раз- 
ными зонами соцветия в образовании и представлении аттрак- 
тантов (нектара и пыльцы) могут служить для опылителей 
указателем определенной стадии развития цветка (Helianthus; 
Егее, 1970). В кистевидных соцветиях дихогамия обусловливает 
вторичную херкогамию, вплоть до центри-(акро)петального раз- 
вития цветков, гарантирующего, что цветки в какой-то опреде- 
ленной зоне внутри соцветия являются либо мужскими, либо 
женскими. Это легко увидеть на примере соцветий Plantago: 
Tak, для P major характерна отчетливая протогиния: столбик 
выступает из закрытого венчика, значительно позднее открывается 
венчик и развиваются тычинки. Частые случаи херкогамии, Bbl- 
званные протандрией, коррелируют с привычкой шмелей са- 
диться на нижнюю часть соцветия, и затем подниматься 
вверх; подъем по соцветию вверх обеспечивает лучшее положе- 
ние опылителя по отношению к каждому цветку, чем спуск 
вниз. В этом случае опылители посещают сначала цветки в 
женской стадии развития с воспринимающим рыльцем, если оно 
уже функционирует, и только позднее покрываются пыльцой с 
молодых, более высоко расположенных цветков в мужской стадии 
развития с открытыми пыльниками. Напротив. как известно со 
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времен Шпренгеля, осы, являющиеся основными опылителями 
Scrophularia nodosa, характеризующейся протогинией, ползают 
сверху вниз. В тропиках дихогамия затрагивает целый ряд 
систем одновременно (Nephelium — Khan, 1929; Persea — Stout, 
1926), что приводит к вторичной двудомности. Очевидно, при 
этом эффективность дихогамии значительно возрастает. 

У растений с раздельнополыми цветками обнаружен стати- 
ческий тип вторичной херкогамии в противоположность от- 
меченному ранее динамическому, или развивающемуся, типу, 
когда женские и мужские цветки (цветочки) занимают раз- 
личное положение. Убедительным примером служат многие 
хвойные, нижние ветви которых несут мужские стробилы, а 
верхние — женские. Менее убедительные примеры: представляют 
собой некоторые сложноцветные с однодомными цветками. 
Между прочим, если этот тип вторичной херкогамии не со- 
четается c дихогамией, TO он не предотвращает гейтоногамию. 

Крайний случай представлен соцветиями Ficus, цветки у ко- 
торого однодомные, а две функции соцветия развиваются в 
различные промежутки времени, приводя к вторичной дихогамии 
(в этом случае пространственное разделение не очень значи- 
тельно). 

Все перечисленные вторичные механизмы приводят к более 
или менее полному предотвращению как гейтоногамии, так и 
автогамии. Даже если эффективность многих внешних механизмов 
датека or 100%-ной и некоторые из описанных ранее, без 
сомнения, истолкованы неверно, все же есть достаточно осно- 
ваний считать, что в действительности имеется множество 
механизмов, препятствующих автогамии, а в некоторых случаях 
также и гейтоногамии. 

Таким образом, дихогамия и другие механизмы предотвра- 
щают самоопыление. Кроме того, появление рыльца и стол- 
бика с развитием покрытосемянности создало условия для 
возникновения различных типов несовместимости, которые пре- 
пятствуют самооплодотворению даже тогда, когда самоопыление 
произошло. Тем или иным способом они заменяют или до- 
полняют первые механизмы; в некоторых же цветках они 
оказываются явно избыточными, например протандрия у пол- 
ностью самонесовместимых цветков Butomus (Pohl, 1935). Этот 
последний факт неоднократно использовался в качестве аргу- 
мента против общепризнанной оценки внешних механизмов как 
части синдрома антисамоопыления. Этот аргумент явно ошибо- 
чен; филогенетически развитие внешних механизмов, препятствую- 
щих самоопылению, могло предшествовать развитию систем 
несовместимости; эти механизмы могли сохраниться как релик- 
товые уже после того, как были заменены на другой механизм. 

Рудно понять, почему наличие внешних факторов, предотвра- 
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щающих самоопыление, не привело в конечном счете к фи- 
зио.1огической самонесовместимости. Позже мы увидим также, 
410 подобные реликтовые механизмы обнаружены и y автогам- 
ных цветков. 

Самонесовместимость не всегда абсолютна; фактически она 
может варьировать от 100% до очень слабого предпочтения 
чужой пыльцы. Для многих цветков, в которых пыльца и воспри- 
нимающее рыльце должны приходить в контакт друг с другом при 
опылении, например у Fumariaceae или у многих РарШопасеае, 
несовместимость является необходимой предпосылкой для ал- 
логамного опыления. 

Система несовместимости и система так называемой псев- 
досовместимости могут быть обусловлены различными факто- 
рами. Топографически системы несовместимости могут функцио- 
нировать при: 1) взаимодействии пыльцы и рыльца; 2) росте 
пыльцевой трубки по направлению к яйцеклетке; 3) слиянии 
ядер (cp. Linskens, 1975). 

Природа и роль химических взаимодействий между пыльцевым 
зерном и поверхностью рыльца изучены только частично. 
Возможно, что в основе этих взаимодействий лежат различные 
принципы. Секреты рыльца могут оказывать не только положи- 
тельное, HO и отрицательное влияния на процесс прораста- 
ния пыльцы. Отрицательное влияние проявляется как при само- 
несовместимых комбинациях, так и в комбинациях с чужой не- 
совместимой пыльцой (Baker et al. 1973; Martin, Ruberte, 
1972; Heslop-Harrison, 1975, ср. 1979). 

У некоторых растений взаимодействие пыльца— рыльце за- 
висит от химических реакций между «веществами узнавания» 
[по данным Нокса и др. (Knox et al, 1972), для Populus] 
и веществами, образующими химические преграды, которые 
разрушаются ферментами (?), выделяемыми пыльцевыми зернами 
партнера при взаимодействии (у Brassica; cp. Roggen, 1972). 
Этот последний механизм легко объясняет тот факт, что меха- 
ническое (ранение) (Laburnum; Jost, 1907), электрическое (Rog- 
gen, van Dijk, 1973) или ферментативное (убитой совместимой 
пыльцой) воздействия на рыльце устраняют химические преграды 
и, таким образом, обеспечивают свободный путь для других 
типов пыльцы, несовместимых в обычных условиях: «пыль- 
цевой ментор». Было постулировано наличие защитной мембраны 
на рыльце; тогда активность опылителя могла бы привести 
к ее парушению и тем самым была бы, обеспечена возмож- 
ность для роста пыльцевой трубки. Если бы мембрана не 
разрывалась во время автогамного опыления, то прорастание 
пыльцы предотвращалось бы полностью. 

Однако результаты, полученные при изучении роли поверх- 
ности рыльца, весьма противоречивы. Хеслоп-Харрисоны (Hes- 
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lop-Harrison, Heslop-Harrison, 1975) показали, что у Caryophyl- 
laceae белковоподобная оболочка сосочков рыльца играет опре- 
деленную роль в активации фермента, необходимого для проник- 
новения пыльцевой трубки. После удаления оболочки сосочков 
пыльцевые зерна прорастают, но пыльцевые трубки расти 
дальше не могут. 

Вместе с тем у Camellia sasanqua после обработки холодным 
ацетоном был вызван усиленный рост пыльцевых трубок (Iwa- 
nami, 1973), а Мартин (Martin, 1969) обнаружил, что так 
называемая стигматическая жидкость содержит очень мало угле- 
водов и значительно больше липидов и фенолов. Последние 
могут действовать как ингибиторы, и для их инактивации не- 
обходимы ферменты. Очевидно, однако, что делать какие-либо 
обобщения на этот счет еще рано. 

О существовании химического барьера можно судить по таким 
фактам, как, например, «опыление в бутонах» (до того как 
система несовместимости сформирована; de Lange et al., 1974) 
или опыление в конце периода цветения (после разрушения 
этой системы; cp. Ascher, Peloquin, 1966). Некоторые необъ- 
яснимые пока эффекты обильного опыления несовместимой 
пыльцой могут быть также обусловлены химическим взаимо- 
действием между пыльцой и рыльцем. Трудно понять, есть ли 
какая-либо связь с перечисленными различиями между автога- 
мией. гейтоногамией на одном растении и клональной гейто- 
ногамией. 

Обильное опыление несовместимой пыльцой, своей собствен- 
ной или пыльцой других видов, может, по-видимому, обладать 
чисто механическим эффектом: несовместимая пыльца занимает 
все воспринимающие участки на поверхности рыльца. Однако 
химические воздействия (несовместимая пыльца вызывает отрица- 
тельный эффект узнавания, блокирующий восприимчивость со- 
сочков рыльца), вероятно, являются наиболее важными и со- 
храняются в течение некоторого времени после попадания 
несовместимой пыльцы, тем самым также предотвращая про- 
растание пыльцы, которая в другом случае была бы совместимой. 
У орхидных подобный эффект может сводиться к постоянному 
отравлению поверхности рыльца или тканей столбика. Таким 
образом, собственная пыльца не всегда бывает нейтральной, 
безвредной (cp. Ockendon, Currah, 1977). 


_ . Особо интересующимся этим вопросом мы можем рекомендовать помимо 
обычной литературы Incompatibility Newsletter, издаваемый Euratom Ital, PO 
Box 48, Wageningen, The Netherlands. 

Пыльцевые трубки в тканях рыльца можно продемонстрировать с по- 
мощью автофлуоресценции, флуоресценции, или используя обычные красители 
(Campbell, Nelson, 1973; Kho, Baér, 1970). 
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Даже если пыльцевые зерна успешно проросли, рост пыльце- 
вых трубок может быть настолько замедленным, что оплодотво- 
рения не происходит до завядания цветка. При этом неподхо- 
дящими могут быть не только скорость, но и направление: 
несовместимые пыльцевые трубки теряют ориентацию и никогда 
не достигают семязачатка. В примитивных цветках с открытыми 
плодолистиками и выступом вместо рыльца и столбика по- 
добных систем либо не существует вовсе, либо они весьма 
неэффективны. 

Правда, обработка химическими веществами или гормонами 
или воздействие высокой влажности могут стимулировать про- 
растание пыльцы и рост пыльцевых трубок и препятствовать 
преждевременному опадению пестика, т. е. происходит опыление, 
которое в другом случае было бы безрезультатным. 

В селекционной работе многие эффекты несовместимости 
могут быть сняты искусственно. Среди различных используемых 
методов применяют опыление в бутонах для медленно растущих 
пыльцевых трубок, опыление внутри завязи (Каша, 1960) или 
даже оплодотворение в культуре завязи (Johri, 1971). Еще одну 
группу методов представляет собой химическая обработка. 

Случаи псевдосовместимости, обусловленные условиями OKpy- 
жающей среды, составляют еще одну группу. Нарушение ин- 
гибиторной функции может наблюдаться при воздействии внеш- 
них факторов, таких, например, как высокая температура, 
продолжительность светлого времени суток, или внутренних, 
например возрастных. Подобно тому, как искусственная псевдо- 
совместимость дает возможность судить о природе и локали- 
зации ингибиторных механизмов, псевдосовместимость, обуслов- 
ленная внешними условиями, позволяет познать те метаболи- 
ческие процессы, которые лежат в ее основе. По-видимому, 
наиболее общим фактором является возраст: цветок, строго 
самонесовместимый в самом начале, становится постепенно в 
процессе развития менее самонесовместимым вследствие исто- 
щения ингибирующей системы, и в конце концов на поздних 
стадиях может произойти самоопыление. У многих растений 
функционируют внешние механизмы самоопыления, как, напри- 
мер, у Commelina coelestis, у которой столбик и тычиночные 
нити скручены в один узел. 

Даже если с помощью искусственных методов удается обойти 
систему несовместимости, оплодотворения все равно может 
не произойти (Lester, Chadby, 1965). Последней преградой к 
самооплодотворению служит ядерная несовместимость и проти- 
воположный ей механизм — генетическая или ядерная псевдо- 
совместимость, обусловливающая в очень незначительном числе 
случаев слияние ядер, которые обычно не сливаются. Генетичёские 
и физиологические проблемы, связанные с системами несовмес- 
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тимости, всесторонне рассмотрены в известных работах Линс- 
кенса (Linskens, 1967) и Панди (Pandey, 1960). Большинство 
исследователей придерживаются того мнения, что несовмести- 
мость появилась у покрытосеменных очень давно, но тем не 
менее ее происхождение носит полифилетический характер, по- 
скольку три основные ядерные системы обнаружены в различных 
семействах (Lewis, 1955). 

Псевдосовместимость можно рассматривать как своего рода 
меру безопасности: самонесовместимость является правилом и 
обусловлена структурой цветка: но, если не произошло пере- 
крестного опыления, становится возможным самооплодотворение, 
в результате чего потомство все же образуется, хотя оно 
сильно страдает от инбредной депрессии. Степень такой депрес- 
сии варьирует от едва заметной, которую можно выявить 
только с помощью статистического анализа, до весьма зна- 
чительной, при которой организмы выживают только в опти- 
мальных искусственных условиях. Следует также отметить, что в 
природе как внешние, так и внутренние факторы, обусловли- 
вающие самонесовместимость, могут быть очень эффективными, 
хотя в искусственных условиях их действие может быть не 
столь заметным. Приведем в качестве примера обычный случай, 
когда пыльцевые трубки из собственной пыльцы растут мед- 
леннее, чем трубки из совместимой пыльцы. Если оба типа 
пыльцы оказываются на рыльце в одно и то же время, как 
это наблюдается во многих аллогамных цветках в естественных 
условиях, трубки из чужой пыльцы «обгонят» в росте трубки 
из собственной пыльцы, и при прочих благоприятных условиях 
их ядра произведут оплодотворение до того, как до завязи 
дорастут другие трубки. Таким образом, обстоятельство, которое 
в искусственных условиях не играет большой роли, в естест- 
венных условиях может стать решающим. 

У некоторых цветков, рыльца которых могут воспринимать 
пыльцу в течение короткого промежутка времени, были обнару- 
жены специальные механизмы, обеспечивающие перекрестное 
опыление. Так, у эфемерных цветков Nicandra через час после 
опыления рыльца уже засыхают и столбики опадают. У Mi- 
mulus две лопасти рыльца сближаются, почти касаясь друг друга, 
после определенного периода они опять открываются, если 
только за это время на рыльце не попадет совместимая 
пыльца — в этом случае лопасти рыльца остаются закрытыми. 

Хорошо известно, что гетеростилия препятствует самоопыле- 
нию, однако функциональные взаимоотношения гетеростилии и 
самонесовместимости еще не выяснены до конца. Левин (Le- 
vin, 1968) категорически отрицает, что гетеростилия у Litho- 
spermum caroliniense способствует перекрестному опылению, и 
утверждает, что единственный эффект гетеростилии заключается 
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в снижении числа семян. Однако с экологической точки зрения 
это представляется невероятным, поэтому высказываются и 
противоположные заключения относительно гетеростилии у Lyt- 
hrum salicaria (Mulcahy, Caporello, 1970). 

Генетические основы гетеростилии исчерпывающе описаны 
в литературе, которую здесь мы обсуждать не будем. Наиболее 
ярко гетеростилия проявляется в существовании двух типов 
цветков: длинностолбчатых и короткостолбчатых. Кроме того, 
наблюдаются различия в скульптуре и форме пыльцевых зерен, 
а также в размерах сосочков рыльца. Поэтому был предло- 
жен более общий термин — гетероморфизм. 

У гетеростильных растений завязывание семян зависит в боль- 
шей или меньшей степени от легитимности опыления. Опыление 
называется легитимным в том случае, если рыльце и пыльники 
находятся в одинаковом положении, например короткий столбик 
и короткие тычинки (из длинностолбикового цветка). Легитим- 
ное опыление всегда оказывается перекрестным. В данном случае 
можно сослаться на цифры, приведенные еще Дарвином в cBgtii 
книге: если в результате легитимного опыления у Primula seris 
завязывается 100 семян, то после иллегитимного — 69 (коробо- 
чек) или 65 (семян). В других опытах результаты иллегитимного 
опыления варьируют от 100 до 0. Очевидно, что результаты 
иллегитимного опыления всегда одинаковы, независимо от того, 
является оно автогамным или ксеногамным. Однако результаты 
скрещиваний в природе отличаются от результатов даже тех 
скрещиваний, которые в эксперименте дают высокий урожай семян 
и после иллегитимного опыления. 

Если морфологическое выражение гетеростилии имеет какое- 
либо функциональное значение, то, возможно, оно заключается 
в том, что пыльца из длинных и коротких тычинок собира- 
ется на различных частях тела опылителя. Однако исследования 
не подтвердили этого предположения; и даже более того, по-види- 
MOMY, взятки в значительной степени состоят из смешанной 
пыльцы; попадание ее на рыльце того или иного типа слу- 
чайное. 

Орндаф (Ornduff, 1970) отмечал, что реакции несовмести- 
мости, сопутствующие морфологической гетеростилии, являются 
самой существенной частью подобных систем. Он предположил, 
что основной функцией системы несовместимости должно быть 
предотвращение образования вредных генотипов, тогда как гете- 
роморфизм должен способствовать аутбридингу между совмести- 
мыми генотипами. 

Следовательно, можно утверждать, что функция морфологи- 
ческого выражения гетеростилии в настоящее время еще не 
изучена надлежащим образом. 

Результаты опыления зависят от скорости роста пыльцевых 
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трубок. В одном из своих опытов Дарвин иллегитимно опылял 
цветки желтой примулы пыльцой другого (желтого) цветка, а 
через 24 ч легитимно переопылял пыльцой красной примулы. 
В результате было получено потомство с красными цветками, 
что указывало на крайне замедленный рост иллегитимных пыль- 
Цевых трубок. 

Смит (Smith, 1970) измерил скорость роста пыльцевых трубок 
при иллегитимном и легитимном (проведенном через некоторое 
время) опылении. Если иллегитимное потомство генетически 
помечено и может быть распознано, то образование только 50% 
иллегитимных семян указывает на задержку роста иллегитимных 
пыльцевых трубок. Ясно, что в данном случае следует учиты- 
вать и длину столбика. 

Левин и Беруб (Levin, Berube, 1973) описали два разных, 
но очень близких вида Phlox, которые ведут себя как две гете- 
ростильные морфы. Возможно, гетеростилия может служить 
толчком к видообразованию. 

Классический, диморфный тип гетеростилии с двумя различ- 
ными типами цветков’ известен у представителей Primulaceae, 
Rubiaceae, Boraginaceae, Oleaceae, Plumbaginaceae, Oxalidaceae, 
Polygonaceae; позднее он был обнаружен y представителей Tur- 
neraceae, Verbenaceae, Iridaceae, Gentianaceae и т. д. (cp. Vuil- 
lemier, 1967), Caesalpiniaceae, Capparidaceae, Commelinaceae (Vogel, 
1955). 

Существуют два отклоняющихся типа гетеростилии. Один — 
гомостильный диморфизм, обнаруженный, например, у Armeria 
(Iversen, 1940). Он имеет все черты диморфной гетеростилии, 
за исключением того, что не наблюдается никакой разницы в дли- 
не столбика или положении пыльников. Этот пример показывает, 
что различия в длине столбиков являются более или менее 
случайным осложнением системы и что для общего случая термин 
«гетероморфизм» был бы более подходящим. 

Другой интересный тип гетеростилии — триморфная гетеро- 
стилия, обнаруженная в семействах Lythraceae, Linaceae, Oxali- 
daceae, Pontederiaceae (ср. Baker, 1962); этот тип гетеростилии, 
несмотря на большую генетическую и морфологическую слож- 
ность, функционирует так же, как диморфная гетеростилия. 

Трудности, связанные с функциональным объяснением морфо- 
логического выражения гетеростилии, не могут быть истолко- 
ваны как указание (такие предположения высказывались) на то, 
что гетеростилия является лишь более или менее автоматическим 
следствием системы несовместимости. Например, для Pontederia 
(Eichhornia) crassipes характерна триморфная гетеростилия (Ваг- 
rett, 1977), но по данным Франсуа (Francois, 1964), отчетливо 
выраженной самонесовместимости у этого вида не наблюдает- 
ся. Общая стерильность ее различных клонов должна быть 
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обусловлена другими причинами. Наблюдения Орндафа и ero 
сотрудников свидетельствуют о том, что между морфологическим 
и физиологическим выражениями гетероморфизма существуют 
все возможные комбинации. Орндаф (Ornduff, 1972) обнаружил 
целый ряд переходных стадий между абсолютной триморфной 
гетеростилией и гомостилией и автогамией в секции Corniculatae 
рода Oxalis. Эти стадии были интерпретированы как ряд «Ha- 
рушений», вызванных, возможно, сочетанием инбридинга и «не- 
чистого» опыления, тогда как виды, обитающие в постоянных 
условиях, обладают более консервативными системами размно- 
жения. Вместе с тем наши представления о развитии и происхож- 
дении гетероморфизма являются по меньшей мере предположи- 
тельными. 

Бейкер (Baker, 1966) предположил следующую последова- 
тельность развития гетеростилии в семействе Plumbaginaceae: 
несовместимость > диморфизм пыльцы -+ диморфизм рыльца > 
— гетеростилия. Последняя могла бы затем стать защитной 
мерой против «бессмысленного» опыления. В конце концов именно 
гетеростилия может быть одним из путей, ведущих к «однопо- 
лости», которую Бейкер (Baker, 1960) обнаружил у Mussaenda. 
Это факт, кстати ранее предсказанный Дарвином, является очень 
существенным, поскольку он объясняет, как в группах, защищен- 
ных от инбридинга различными механизмами, могла возникнуть 
двудомность [ср. соответствующий случай у Nymphoides, описан- 
ный Орндафом (Ornduff, 1966)]. 

Энантиостилия представляет собой особый случай гетеро- 
морфизма, когда столбик отклоняется от плоскости, проходящей 
через середину цветка, причем в одних цветках он отклоняется 
вправо, а в других — влево (ср. Thorp, Estes, 1975; Ornduff, 
Dulberger, 1978). Роль энантиостилии, так же как и других форм 
гетероморфизма, в установлении системы несовместимости не- 
ясна. 

У Zyzyphus spina-christi был описан особый механизм, который 
может рассматриваться как временной эквивалент пространст- 
венной гетеростилии (Galil, Zeroni, 1967). В Израиле это расте- 
ние характеризуется типичными протандрическими цветками, 
подобными цветкам Saxifraga aizoides. Однако эти цветки бывают 
двух типов: цветки первого типа в утренние часы функциони- 
руют как мужские, а после обеда — как женские. Цветки другого 
типа в послеобеденное время функционируют как мужские, а 
ночью и утром — как женские. Описанный механизм, как и другие 
подобные механизмы, перестает функционировать к концу пери- 
ода цветения. 

Проведенное нами обсуждение выявило большую изменчивость 
систем несовместимости у покрытосеменных. Общей чертой всех 
этих систем является их экономичность. Комплекс аллелей, 
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обусловливающих несовместимость, часто настолько специфичен, 
что в естественных условиях несовместимость ограничена обычно 
одним растением. Это означает, что у двудомных растений 
имеется возможность завязать не 50, а 100% семян, а также 
то, что вся пыльца практически способна прорасти на рыльце 
любого другого растения этого вида. Легко заметить, что все 
перечисленные свойства обусловлены покрытосемянностью; y го- 
лосеменных же двудомность и дихогамная однодомность явля- 
ются лишь предпосылками, причем обе весьма расточительны, 
а последняя, кроме того, часто и не очень эффективна. 

В разд. 12.2, посвященном автогамии, мы еще раз вернемся 
к вопросам самоопыления и перекрестного опыления. 
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Проблемы, связанные с переносом пыльцы, имеют различные 
аспекты в зависимости от того, является ли вектор опыления 
животным, или какой-либо неодушевленной физической силой. 
В последнем случае не встает вопрос о взаимной адаптации, 
поскольку никакой зависимости между агентами и единицей 
опыления не существует; любая возникающая адаптация должна 
быть односторонней. За немногими исключениями, абиотическое 
опыление обходится растению недешево, так как перенос пыльцы 
не имеет строгой направленности. Пыльцевые зерна рассеивают- 
ся случайными образом, а количество эффективных пыльцевых 
зерен (T. e. зерен, достигших рыльца), выраженное в процентах, 
должно равняться площади эффективной поверхности рылец, 
деленной на общую площадь поверхности всех растений и по- 
верхности возможного рассеивания пыльцевых зерен, например 
поверхности, на которой рассеивается пыльца ветром с мужского 
цветка. Даже если есть условия для вторичного переноса пыль- 
цы (оно может быть эффективным, если пыльцевые зерна еще 
жизнеспособны), число эффективных зерен бесконечно мало, осо- 
бенно в случае ветроопыления. Перенос пыльцы в воде обычно 
происходит не на столь обширных пространствах, как в воздухе, 
поэтому и масштаб проблем в этом случае не так огромен, как 
в случае анемофилии. 

В этой главе будут рассмотрены абиотические агенты опы- 
ления: ветер и вода. Так называемое гравитационное опыление 
будет рассмотрено в главе, посвященной автогамии. 


6.1. ВЕТРООПЫЛЕНИЕ (АНЕМОФИЛИЯ)! 


Ветроопыление — преобладающий тип абиотического опыле- 
ния включает в себя, вероятно, 98 % всех известных случаев и 
широко распространено в таких семействах, Kak Gramineae, Су- 


1 В экологии опыления используются такие суффиксы, как филия и гамия 
(фильный и гамный). Поскольку гаметы как таковые не включаются в процесс 
переноса пыльцы, следует избегать употребления суффикса гамия и пользоваться 
им только при описании процесса оплодотворения. Термины «автогамия», «ксе- 
ногамия» еще допустимы. Термины «зоогамия» или «зоидиогамия» относятся 
к оплодотворению подвижными гаметами, а не к переносу пыльцы животными. 
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peraceae, Juncaceae, в различных порядках Amentiferae и Urticales. 
Во многих семействах энтомофильных растений имеется неболь- 
шое число анемофильных представителей, к которым относятся 
виды Thalictrum, Ambrosia, Fraxinus и т. д. Анемофилия у этих 
растений носит явно вторичный характер, впрочем, как и в се- 
мействах однодольных, отмеченных выше, все их ближайшие фи- 
логенетические предки — энтомофильны. Как уже было сказано, 
мы придерживаемся той точки зрения, что у покрытосеменных 
энтомофилия является более примитивным типом опыления, 
поэтому если ближайшие предки покрытосеменных были насе- 
комоопыляемыми и если покрытосеменные имёют монофилети- 
ческое происхождение, то самые древние представители этого 
класса тоже были насекомоопыляемыми. 

О том, что анемофилия произошла от энтомофилии, CBH- 
детельствуют, возможно, наличие реликтовых нектарников в цвет- 
ках многих анемофилов (Cannabis, Urtica и т. д.; см. Stager, 1902), 
а также специфические запахи. 

Благовещенская (1970) высказала предположение, что первые 
цветки покрытосеменных не были дифференцированы на анемо- 
фильные и энтомофильные и эта дифференциация произошла 
позднее в процессе эволюции. Возможно, что все это произошло 
именно так, но тогда возникает вопрос: что было первичным — 
дифференциация или синдром покрытосемянности? Такой же во- 
прос возникает в отношении утверждения Мёзе (А. D. J. Meeuse, 
1972) о том, что основные анемофилы представлены раздельно- 
полыми покрытосеменными. Однако эту гипотезу мы здесь об- 
суждать не будем. Во всяком случае, в палеонтологической 
летописи как анемофильные, так и энтомофильные цветки встре- 
чаются очень рано; сережки из среднего эоцена, описанные 
Крепетом (Сгере, 1974), обладают морфологическими чертами, 
которые указывают на происхождение от предков с функциони- 
ровавшими околоцветниками. В частности, старый вопрос о пер- 
вичности анемофилии у Palmae после исследований в тропиках 
должен быть решен отрицательно (см. Silberbauer-Gottsberger, 
1973; Essig, 1971, 1973). 

По сравнению с биотическим опылением, ветроопыление ха- 
рактеризуется меньшей точностью, и для того чтобы оно было 
успешным, необходима чрезвычайно высокая концентрация пыль- 
цы вблизи источника ее возникновения, поскольку с увеличением 
расстояния от родительского дерева на каждую единицу длины 
количество пыльцы уменьшается в 3 раза. У бифункционального 
ветроопыляемого цветка воспринимающая поверхность обычно 
сразу же перегружается своей собственной пыльцой, и только 
полная несовместимость или дихогамия, как правило, могут 
предотвратить самооплодотворение. Дихогамия обнаружена у 
Thalictrum, Potamogeton, Plantago и Rumex, у которых она, оче- 
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видно, недавнего происхождения. Первоначальная херкогамия 
малоэффективна, более результативно развитие раздельнополос- 
ти. Добавим, что эти две функции цветка полностью независи- 
мы и, как уже отмечалось, могут объединяться; у ветроопы- 
ляемых растений развитие, по-видимому, шло от раздельнопо- 
лости к двудомности, что и подтверждают полученные данные. 
Параллельное развитие двух синдромов: ветроопыления и одно- 
домности — может быть прослежено, например, y Thalictrum 
(Kaplan, Mulcahy, 1971) или Acer (de Jong, 1976). Вопрос о 
TOM, что появилось первым — анемофилия или однополость, — 
не представляет большого интереса. Де Ионг утверждает, что у 
Acer вначале развилась однополость, и как следствие этого — 
анемофилия. Однополость может быть связана также с другими 
функциями растения, например с распространением диаспор, чему 
очень способствует диморфизм (экзоохория головок с семянками 
y Xanthium). Морфологически тычиночные и пестичные цветки 
у анемофилов могут быть совершенно разными. 

У некоторых растений наряду с анемофилией наблюдается 
и энтомофилия, хотя, конечно, эти два способа опыления не- 
равнозначны. Tak, анемофильное растение Plantago media более 
или менее регулярно опыляется насекомыми, даже медоносными 
пчелами; менее заметный Р lanceolata также посещают насекомые 
(Clifford, 1962). В цветках Calluna образуется нектар, и эти 
цветки посещают и опыляют насекомые. Вместе с тем большое 
количество пыльцы Calluna разносится также ветром, поэтому 
дополнительное опыление с помощью ветра неизбежно. Большое 
количество пыльцы у анемофильных растений привлекает насе- 
комых (сборщиков пыльцы), для части которых, например для 
определенных представителей семейства журчалок (Syrphidae; см. 
с. 175). пыльца составляет существенную часть диеты. Однако 
следует отметить, что пыльцу некоторых анемофилов пчелы ме- 
таболизировать не могут и все же часто взятки пчел-сборщиц 
содержат или иногда полностью состоят из пыльцы анемофиль- 
ных растений (см. Sharma, 1970). Поскольку строение цветка 
анемофильного растения приспособлено к другому способу опы- 
ления, роль насекомых в опылении этих растений в лучшем 
случае весьма сомнительна. Посещение насекомыми «однополых» 
цветков вообще не имеет смысла. Пойяр (Pojar, 1973). который 
не касался вопроса о роли шмелей в опылении анемофильных 
растений, отметил, что пригодность в пищу такой пыльцы может 
способствовать сохранению ценной популяции опылителей, кото- 
рые, возможно, не смогли бы существовать на пище, предостав- 
ляемой только облигатными энтомофилами (ср. гл. 15). Образо- 
вание огромного количества пыльцы у анемофильных растений 
(так, например, кукуруза дает SO кг пыльцы с | га) может 
показаться своего рода расточительством. Однако эту величину 
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всегда следует сравнивать с непроизводительными затратами на 
выделение нектара. Продукция пыльцы, исчисляемая от 6 до 80 кг 
на | га (Fægri, Iversen, 1975), соответствует продукции 15 — 600 кг 
меда (Maurizio, Огай, 1969). 

Относительное значение анемофильного и энтомофильного 
способов опыления меняется не только в зависимости от видовой 
принадлежности, но также и в зависимости от принадлежности 
к различным надвидовым таксонам и также в зависимости от 
характера местообитания, главным образом от наличия в нем 
насекомых, поскольку ветер практически дует повсюду. 

При условии случайного рассеивания пыльцевых зерен из об- 
щего количества произведенной пыльцы (№) только некоторое 
число пыльцевых зерен (и) оказывается «эффективным», т. е. 
осуществившим опыление; это число является функцией площади 
поверхностей рылец а и общей площади поверхности цветка А: 

n a 
N^ A 

Анемофилия и синдром анемофилии могут быть представлены 
как серия компенсаторных механизмов. Простейший из них — 
увеличение количества продуцируемой пыльцы N. Хотя каждый 
может легко убедиться в огромном количестве продуцируемой 
пыльцы, встряхивая, например, цветущую ветвь Corylus, строгую 
количественную оценку в данном случае дать трудно, поскольку 
чрезвычайно сложно выбрать соответствующую единицу счета. 
Наиболее подходящей единицей может быть число образовав- 
шихся пыльцевых зерен на один семязачаток; но для растений 
с однополыми цветками данные такого рода получить очень 
трудно. О трудностях, связанных с получением правильной 
оценки, свидетельствует табл. 1, заимствованная из работы Поля 
(Pohl, 19375). По данным этого автора, число пыльцевых зерен 
y Corylus варьирует or 3,5 до 0,25 млн. Поль (Pohl, 1937) 
определил число пыльцевых зерен на один семязачаток для несколь- 
ких видов; его список, за исключением культурных растений, 
У которых число семязачатков может изменяться под действием 
искусственного отбора, приводится в табл. 1. Так как пока мы 
располагаем очень небольшим количеством сравнимых данных, 
можно сделать только предварительный вывод о том, что у ане- 
мофилов (и тычиночных цветков) число пыльцевых зерен, рассчи- 
танных на один семязачаток, в целом превышает число пыльцевых 
зерен, образующихся в нектарных цветках, но что их диапазоны 
в значительной мере перекрываются. Обычно у анемофилов число 
пыльников в одном цветке невелико, значительно больше их 
обнаружено У энтомофилов или хироптерофилов. у которых ат- 
трактантом является пыльца. 

Эффективная поверхность рылец (а) входит в формулу для 
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Таблица 1 

Число пыльцевых зерен на один семязачаток 

(Pohl, 1937 в) 

Вид Способ опылени Число пыльцевых 
зереп. тыс 

Corylus avellana Анемофилия 2549 
Fagus silvatica » 637 
Aesculus hippocastanum! Энтомофилия 452 
Acer pseudoplatanus » 94 
Tilia cordata » 44 
Plantago lanceolata » 15 
Sanguisorba officinalis » 11 
Betula verrucosa Анемофилия 7 
Polygonum bistorta Энтомофилия 6 


Aesculus по числу пыльцевых зерен (452) является исключением среди энтомофилов и должен быть 
рассмотрен в связи с синдромом распространения (очень крупные семена. производимые в очень незначи- 
тельном количесгве). 


вычисления эффективности анемофильного опыления, и, как было 
обнаружено, у многих анемофилов рыльца сильно увеличены, как, 
например, у Plantago, Corylus, представителей семейств Junca- 
сеае и Gramineae. Перистые рыльца, например рыльца у зла- 
ков, представляют собой особый случай, поскольку эффектив- 
ность такого рыльца в улавливании разносимой ветром пыльцы 
гораздо больше, чем, например, эффективность листа такой же 
площади (Gregory, 1957); следовательно, такие рыльца обеспе- 
чивают большую эффективность в улавливании пыльцы. Чрезвы- 
чайно благоприятной в аэродинамическом отношении является 
также щетковидная форма соцветий Турћа. Для удержания пыль- 
цевых зерен рыльца анемофилов должны быть, так сказать, 
«действенными»: чаще всего они бывают липкими. 

Общая площадь поверхности цветка А входит как обратный 
коэффициент при вычислении эффективности анемофильного опы- 
ления; эта площадь имеет тенденцию к уменьшению различными 
способами, чтобы обеспечить свободный доступ к рыльцу. Про- 
цесс редукции в большей степени затрагивает околоцветник, ко- 
торый у анемофилов редуцирован всегда, а часто практически 
отсутствует или опадает. Цвет и запах не играют существенной 
роли в комплексе признаков, характерных для анемофильного 
типа опыления: они часто совсем отсутствуют. Прицветники и 
околоцветники часто-бывают зелеными или OT темно-коричневых 
до красноватых. Полагают, что темно-красный цвет играет важную 
роль в создании определенных температурных условий в цветке, 
особенно в почке. Некоторые анемофилы все же обладают очень 
красочными околоцветниками, например Plantago media (щетко- 
видный тип цветка), или имеют определенный запах. Приведен- 
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ные факты свидетельствуют о том, что у этих растений анемо- 
филия развилась из энтомофилии сравнительно недавно. 

Дальнейшее уменьшение неэффективной поверхности достига- 
ется выносом цветков за пределы листовой массы, например у 
злаков или Plantago, и, кроме того, редукцией листовой по- 
верхности (Junci genuini sensu Buchenau); у анемофильных деревь- 
ев цветение происходит до появления первых листьев. 

Эффективность рылец в улавливании пыльцы увеличивается 
благодаря выносу их наружу и выше окружающих прицветников, 
околоцветников и т. д. Однако весьма существенно, что и пыль- 
ники выносятся подобным же образом, обеспечивая возможность 
переноса пыльцы воздушными потоками. Анемофильные цветки 
часто характеризуются длинными тычиночными нитями, которые 
выносят пыльники над околоцветником и т. д., как у злаков, 
представителей Cyperaceae, Thalictrum, Plantago и др. встреча- 
ются даже «взрывающиеся» пыльники, например у Ricinus. У не- 
которых представителей Urticaceae в почках тычиночные нити 
находятся под сильным давлением и мгновенно высвобождаются 
при раскрывании цветка и пыльника (см. Mosebach, 1932). 
В результате этого пыльца чрезвычайно активно выбрасывается 
в воздух, попадая в более сильные воздушные потоки на неко- 
тором расстоянии от растения. Такой способ рассеивания пыльцы 
можно сравнить со способом рассеивания спор у многих крипто- 
гамных растений, особенно у высших мхов. 

У ветроопыляемых растений встречается и другой — противо- 
положный — механизм, а именно механизм для удержания пыль- 
цевых зерен, хотя некоторые из подобных примеров, как оказа- 
лось, могут быть неверно истолкованы. Например, пыльцевые 
зерна у Betula или Corylus вначале активно задерживаются в Ce- 
режках (соцветиях) между близко расположенными чешуйками. 
При раскачивании сережек ветром между чешуйками образуется 
отверстие, через которое высыпается пыльца. Это легко увидеть, 
если принести домой молодые сережки и дать им возможность 
созреть. Пыльца практически не высыпается из сережек до тех пор, 
пока они не начнут хотя бы слабо двигаться. Более примитив- 
ный механизм удержания пыльцы можно наблюдать у Pinus или 
y Triglochin, у которых пыльцевые зерна удерживаются между 
редкими чешуеподобными выступами жесткого прямостоячего 
мужского стробила до тех пор. пока влажность не уменьшится, 
а ветер не усилится до того, что сможет выдуть (и унести) пыльцу. 
Прямостоячие, сережкоподобные цветки встречаются также и у 
энтомофильных растений (Salix, тропических видов Castanea и 
Quercus); это, возможно, свидетельствует (поскольку энтомофилия 
является более примитивным типом опыления) о более низкой 
стадии развития по сравнению со стадией, на которой находят- 
ся родственные анемофильные виды растений с висячими сереж- 
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ками (Populus, виды Quercus умеренной зоны; ср. с. 225). 

До наступления благоприятной (теплой и сухой) погоды пыль- 
ники обычно не раскрываются. Теоретически для анемофильных 
растений влажный климат очень неблагоприятен. В дождливую 
погоду пыльца быстро намокает. Пыльники лопаются, как пра- 
вило, с наступлением теплой погоды независимо от того, связано 
ли это потепление с суточными колебаниями температуры или 
с более существенными сезонными изменениями погоды. У злаков 
пыльца высвобождается в результате взрывания пыльников (По- 
HoMapeB, 1966). У различных видов вылет пыльцы происходит 
в разное время суток, что ограничивает возможности скрещива- 
ния. По данным Панди и др. (Pande et al., 1972), в Индии 
автогамные цветочки ячменя бывают открытыми примерно в те- 
чение часа, при этом пыльники лопаются в течение первой по- 
ловины этого часа, а рыльца остаются восприимчивыми в те- 
чение 6 ч. Очень способствуют распространению пыльцы вихревые 
воздушные потоки, устанавливающиеся B сухую солнечную погоду, 
и особенно весной, когда земля еше почти голая. 

На жизнеспособность пыльцы влияют внешние факторы, в том 
числе ультрафиолетовое излучение. Указанные в литературе пе- 
риоды жизнеспособности пыльцевых зерен некоторых растений 
столь кратки, что делать какие-либо выводы из этих данных 
следует очень осторожно. Во всяком случае, чем короче период 
жизнеспособности пыльцы, тем меньше возможностей. для гибри- 
дизации (см. Тикменев, 1974; Пономарев, Прокундин, 1975). Сле- 
довательно, короткие периоды жизнеспособности пыльцы, как и 
короткие почти взрывные периоды цветения, можно рассматривать 
в качестве своего рода компенсаторного механизма. 

V анемофильных растений очень важным свойством пыльцевых 
зерен является их летучесть. которая увеличивается с уменьшением 
их размеров. Пыльцевые зерна анемофилов принадлежат к клас- 
су пыльцы с «типичным» диаметром 20— 30 (60) мкм: такие же 
мелкие или даже еще мельче пыльцевые зерна у многих эн- 
томофилов (общий диапазон размеров пыльцы покрытосеменных 
примерно 10—300 мкм). Предполагают, что в силу физических 
законов самые мелкие пыльцевые зерна могут иметь сильную 
тенденцию к склеиванию, поэтому, возможно, у анемофильных 
растений и не бывает совсем мелких зерен. Однако существование 
гораздо более мелких анемохорных микроспор у других групп 
растений делает это предположение менее вероятным. 

Проблема летучести некоторых относительно больших пыль- 
цевых зерен у хвойных решается путем образования в пыльце- 
вом зерне одного или нескольких воздушных мешков. создающих 
больший объем и большую поверхность без заметного увели- 
чения веса. В результате крупные (50—150 мкм) и тяжелые 
(30—300 10 °° мг) пыльцевые зерна Pinus принадлежат к наиболее 
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эффективным в транспортном отношении. Большие количества 
пыльцы сосны были найдены за сотни километров от ближай- 
ших лесов. По-видимому, очень большие пыльцевые зерна ане- 
мофильных растений (без воздушных мешков) имеют сравнитель- 
но низкую плотность (Pohl, 1937a), что также обеспечивает им 
большую летучесть. Следует отметить. что вес пыльцевых зерен 
(cm. Pohl, 1937a; Dyakowska, Zurzycki, 1959) зависит также от 
влажности воздуха, параметра весьма непостоянного. Bo всяком 
случае, при подсыхании некоторые сферические пыльцевые зерна 
приобретают сплюснутую форму, имеющую наилучшие аэроди- 
намические свойства. 

Средняя скорость падения пыльцы в спокойном воздухе рав- 
на нескольким сантиметрам в секунду (Кетре. 1937). 

Эффективность переноса пыльцы анемофилов усиливается тем, 
что их зерна, гладкие и сухие, не слипаются друг с другом, а 
распространяются либо поодиночке, либо очень маленькими 
группами (Rempe, 1937). Поверхность пыльцевых зерен энто- 
мофильных растений скульптурированная и липкая, поэтому зерна 
склеиваются вместе. Типичные анемофильные зерна обнаружены 
у представителей семейств Betulaceae и Gramineae. На примере 
нескольких семейств, в том числе Compositae, показано, что па- 
раллельно с эволюцией анемофилии шло развитие гладкой и 
сухой поверхности и тонкой экзины у пыльцевых зерен (Wode- 
house, 1935). Обычно пыльцевые зерна у растений из семейства 
Compositae сильно скульптурированы и липкие: пыльцевые 
зерна растений из анемофильных родов Ambrosia или Artemisia — 
гладкие и сухие. Последний случай представляет собой реверсию, 
так как пыльцевые зерна примитивных энтомофильных покры- 
тосеменных были с довольно гладкой поверхностью. Сильно 
скульптурированные оболочки пыльцы высоко развитых в эволю- 
ционном отношении энтомофилов являются вторичным призна- 
KOM. 

Наличие небольших количеств масел Ha поверхности пыльцы 
многих анемофильных растений [например, у Plantago spp. (Knoll, 
19306): у злаков (Pohl, 1929)] интерпретировали как доказа- 
тельство их происхождения от энтомофильных предков. Однако 
проведенные в последнее время исследования роли оболочки 
пыльцевого зерна в процессах узнавания между пыльцевым зерном 
и поверхностью рыльца и в процессе прорастания пыльцы не 
позволяют рассматривать эти масла как инертное клееподобное 
вещество. Возможно, нет ни одного вида пыльцы покрытосе- 
менных, у которого экзина была бы полностью лишена масел 
(Knoll, цит., Pohl, 1929). хотя у некоторых растений количество 
его очень незначительно, например у Corylus или Betula. Кроме 
того, оно может переходить с наружной поверхности оболочки 
во внутреннее пространство (ср. Hesse, 1979 и ранее цит.). У не- 


72 Глава 6 


которых видов при переходе от энтомофилии к анемофилии 
количество масел меняется [например, y Alisma plantago (Daumann, 
1966)]. Хвойные, как первичные анемофилы, не имеют масел на 
поверхности пыльцевых зерен. 

Свободное и равномерное рассеивание пыльцевых зерен ане- 
мофилов легко продемонстрировать, оставив несколько веток 
с сережками Betulaceae или метелок злаков в вазе в комнате без 
сквозняка; через некоторое время пыльца ровным слоем покроет 
стол (стол должен быть темным). Кнолль использовал для наблю- 
дений за переносом пыльцы по воздуху специальный прибор 
(Knoll, 19306), состоявший из широкой стеклянной трубки, в KO- 
торой пыльца могла свободно падать, и приспособления для 
подачи пыльцы в трубку. но так, чтобы при этом не созда- 
вались вихревые токи воздуха. На предметных стеклах, рас- 
полагавшихся на дне трубки. получались «картины падения пыль- 
цы», а о количестве масел на поверхности пыльцевых зерен 
можно было судить по следам, оставленным пыльцевыми зернами 
на стеклах, на которых они собирались (Daumann, 1966). 

Необходимым условием для эффективного ветроопыления 
является ветер. Это было установлено как для разреженной рас- 
тительности открытых мест, так и для верхнего яруса сомкнутых, 
многоярусных типов растительности. В густых лесах ветер бывает 
редко, а если и бывает, то он так слаб, что анемофилия труд- 
ноосуществима. В этих условиях даже довольно мелкие пыльце- 
вые зерна оказываются слишком тяжелыми и падают слишком 
быстро. не успевая распространиться на большие расстояния. 
Семириков и Глотов (1971) установили, что максимальное рас- 
стояние, на которое может рассеяться пыльца Quercus petraea 
в лесу, — 80 м, a Коски (Koski, 1970) вычислил, что в Финляндии 
«возможное расстояние для опыления» в сосновом лесу состав- 
ляет 53 м. Сходные данные получены в различных палинологи- 
ческих исследованиях (см. Fægri, Iversen, 1975). 

Корреляция между спектром опыления (процентное соотно- 
шение различных агентов опыления, активных в данной мест- 
ности) и более или менее ветреным климатом была выявлена 
в старой работе Кнута. В Германии 21 °% растений — анемофилы, 
в северном прибрежном районе 27 °%,; на очень ветреных островах 
Северного моря 36°; на плоских песчаных отмелях 47%. 
Спектры опыления могут оказаться для различных районов оди- 
наковыми (такие примеры имеются), что свидетельствует о при- 
годности и эффективности различных агентов опыления в условиях 
разнообразного климата и фауны. Однако истинная ценность 
таких данных довольно ограниченна, так как помимо климати- 
ческих воздействий имеют значение и другие факторы (Kugler, 
1975). 


Другим условием для эффективного осуществления анемофи- 
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лии является достаточная скученность рассматриваемых видов. 
Небольшие популяции всегда находятся в невыгодном положении 
для опыления, но особенно это касается анемофилии, эффектив- 
ность которой зависит от определенной плотности распростра- 
няющейся пыльцы. Вместе с тем даже у изолированных экземп- 
ляров двудомных анемофильных растений небольшое количество 
семян все же завязывается (если двудомность абсолютна). 

Вопрос об образовании и рассеивании пыльцы анемофиль- 
ных растений представляет собой фундаментальный вопрос 
пыльцевого анализа и подробно изложен в соответствующих 
руководствах (например, Foegri, Ivensen, цит.). Обычно скорость 
вихревых токов воздуха больше скорости падения пыльцевых 
зерен, и постепенное снижение содержания пыльцы в воздухе 
обусловлено скорее ее диффузией, чем падением. 

Многие исследователи пытались определить расстояние, на 
которое может уноситься пыльца с помощью ветра. Можно счи- 
тать доказанным, что даже в нескольких десятках километров 
от леса в воздухе рассеяно достаточно пыльцы, чтобы произошло 
по крайней мере незначительное число оплодотворений. Так, 
Хессельман (Hesselmann, 1919), проводя исследования. на по- 
бережье Ботнического залива, обнаружил, например, 700 пыль- 
цевых зерен на 1 см? как Betula (хорошая летучесть), так и 
Picea (плохая летучесть); при этом скорость падения зерен была 
соответственно 1,5 и 7,9 см/с. Другой интересный пример — пе- 
ренос больших количеств пыльцы на значительное расстояние 
в сильном воздушном потоке (см. Кетре, 1937). Такой перенос 
пыльцы на большое расстояние очень важен для опыления и 
завязывания семян у изолированных растений, а также для пе- 
реноса на значительные расстояния различных генов и получения 
локальных мутаций. Рекордное расстояние, на которое может 
переноситься пыльца некоторых анемофилов, варьирует or 150 
до 1300 км (оба примера касаются хвойных), но подобные 
данные не имеют большого значения. Так например, пыльцевое 
зерно, поднявшись довольно высоко в воздух, может упасть куда 
угодно, но при этом оказаться нежизнеспособным. Большая часть 
пыльцевых зерен падает ночью, из чего можно сделать заклю- 
чение, что среднее максимальное расстояние, на которое перено- 
сится пыльца, составляет примерно 50 км. 

И наконец, для эффективного опыления большое значение 
имеет площадь массового оседания пыльцы. Она очень сильно 
изменяется в зависимости от изменения таких условий, как ветер, 
высота растительности, продолжительность периода высвобожде- 
ния пыльцы и т. д., но в среднем эта величина варьирует от 
нескольких метров до нескольких сотен метров, а при исключи- 
тельных обстоятельствах — до километра. 

У анемофилов число семязачатков в одном цветке обычно 
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очень незначительно по сравнению с большим количеством пыль- 
цы; часто семязачаток вообще бывает один, поэтому в каждом 
цветке образуется только одно семя. Это часто резко отличается 
от того, что мы наблюдаем у родственных энтомофильных так- 
сонов, например у рода Bocconia из семейства Papaveraceae 
(ср. Pohl, 1929). Возможно, такой контраст связан с характером 
пыльцы; когда одно липкое пыльцевое зерно типичного энтомо- 
фильного растения попадает на рыльце, то там в это же время 
уже оказываются прилипшими обычно несколько пыльцевых 
зерен, поэтому имеется возможность для оплодотворения несколь- 
ких семязачатков. Такой возможности нет у анемофилов в случае 
равномерного рассеивания гладких пыльцевых зерен, попадающих 
на рыльце поодиночке. Таким образом. редукцию числа семя- 
зачатков следует рассматривать в связи с синдромом рассеива- 
ния пыльцы. 

Так как очень малое число семян на один пестик рассмат- 
ривается обычно как производный признак, то это может ука- 
зывать на то, что и анемофилия также носит производный 
характер. 

Синдром анемофилии. Цветки однополые, распускаются до по- 
явления первых листьев или же располагаются над массой 
листьев, околоцветник невзрачный, слабо выражен или совсем 
отсутствует; аттрактанты отсутствуют; пыльники и рыльца за- 
метно вынесены над остальными частями цветка; пыльцевые 
зерна мелкие, гладкие, сухие, образуются в больших количествах; 
часто развивается механизм для улавливания пыльцы ; число семя- 
зачатков сильно редуцировано. 

Концепция ветроопыления обычно предполагает, что ветер, 
воздушные потоки, переносят пыльцевые зерна на некоторое 
расстояние, по крайней мере от одного цветка к другому. 
Однако колебля цветки, ветер легко может вызвать автогамию 
в гомогамных гермафродитных цветках. Такая автогамия играет 
также важную роль при выращивании некоторых сельскохозяй- 
ственных культур. например капока (Ceiba pentandra). 

Кроме того. ветер может играть косвенную роль в энтомо- 
фильном опылении путем привлечения внимания опылителей- 
разведчиков к цветкам в случаях. подобных микромелиттофилии 
или Oncidium, которые рассматриваются в разд. 8.6. 


6.2. ОПЫЛЕНИЕ С ПОМОЩЬЮ ВОДЫ, ГИДРОФИЛИЯ 


Если примитивность ветроопыления часто являлась предме- 
том дискуссий (лишь некоторые исследователи признавали ее без 
доказательств), то никогда ни у кого не возникало сомнения 
в том, что гидрофилия имеет более древнее происхождение, 
поскольку считается, что первые высшие растения появились в 
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воде. Однако большинство водных растений опыляется в воздухе, 
как и их наземные родственники. Для таких растений, как 
Nymphaea, Alisma и Hottonia, характерна энтомофилия. для Po- 
tamogeton или Myriophyllum — анемофилия, а для Lobelia dortman- 
на — самоопыление. Но для опыления некоторых водных растений 
необходима водная среда (см. также Daumann, 1963). 

Гидрофилия может происходить как на поверхности воды 
(эпгидрофилия), так и в воде (гипгидрофилия; термины пред- 
ложены Дельпино). Эти два типа опылений представляют собой 
дальнейшее развитие анемофилии или энтомофилии. Следует 
иметь в виду, что не все типы опыления, происходящие в воде, 
относятся к гидрофилии. Много мелких самоопыляющихся назем- 
ных растений могут цвести, будучи погруженными в воду; при 
этом функционирует механизм самоопыления, обычно заклю- 
ченный в воздушном мешке внутри цветка. Наивысшую стадию 
такого развития представляют клейстогамные цветки (ср. ОКада, 
Otaya, 1930). 

Эпгидрофилия представляет собой уникальный вид абиоти- 
ческого опыления, поскольку в данном случае опыление проис- 
ходит в двумерной среде. По сравнению с трехмерной средой, 
в которой происходят анемофилия или гипгидрофилия, этот вид 
опыления обеспечивает большую экономию пыльцы. При эпгидро- 
филии пыльца высвобождается из пыльников в воде и всплы- 
вает к поверхности, где находятся рыльца (Ruppia, Callitriche 
autumnalis). Пыльцевые зерна быстро распространяются по по- 
верхностной пленке воды. В этом легко убедиться, наблюдая 
за цветущей Ruppia: маленькие желтые капли появляются на 
поверхности воды и быстро распространяются, подобно каплям 
жира; возможно, этому способствует маслянистый слой, по- 
крывающий оболочку пыльцевого зерна. По данным Махабале 
(Mahabale, 1968), пыльца Neptunia и Aeschynomene spp. образует 
на поверхности воды пену: женские цветки касаются ee, а затем 
вновь погружаются в воду. 

Широко известен интересный случай опыления у Vallisneria 
(Kerner, 1898; см. также разд. 17.3), у которой вместо отдельных 
пыльцевых зерен на поверхность воды выходит весь мужской 
цветок; ‘следовательно, пыльца даже не касается поверхности 
воды. Вокруг всплывающих женских цветков образуются неболь- 
шие воронки; плавающие рядом мужские цветки соскальзывают 
с края такой воронки к ее центру: при этом пыльники каса- 
ются рылец. В связи с таким эффективным способом опыления 
число пыльцевых зерен в мужских цветках сильно редуцировано 
[до 72, по данным Кернера (Kerner, цит.)]. Механизмы типа 
«валлиснерия» обнаружены также у различных представителей 
Hydrocharitaceae, иногда, как, например, y Hydrilla, наряду с взры- 
вающимися пыльниками (Ernst-Schwarzenbach, 1945). Подобный 
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механизм опыления наблюдается и у Lemna trisulca, только на 
поверхность воды поднимается целиком все растение (Hartog, 
1964); a у Elodea при подобном механизме опыления на MO- 
верхность воды выносятся тычиночные цветки, которые частично 
прикреплены, а частично свободно плавают (Haumann-Merck, 
1912). 

. Гипгидрофилия описана для очень незначительного числа pac- 
тений, например для Najas, Halophila, Callitriche hamulata и 
Ceratophyllum. Пока что их рассматривают просто как отдель- 
ные случаи, поскольку между ними, вероятно, мало общего, за 
исключением крайней редукции экзины. У Najas медленно опуска- 
ющиеся пыльцевые зерна «ловятся» рыльцем. 

Единица рассеивающейся пыльцы у Zostera имеет 2500 мкм 
в длину и гораздо больше напоминает пыльцевую трубку, чем 
пыльцевое зерно. Будучи очень подвижной, она быстро обвивается 
вокруг какого-либо объекта, встречающегося на пути, например 
вокруг рыльца. Однако эта реакция носит совершенно пассив- 
ный характер. Морфология пыльцевого зерна Zostera может pac- 
сматриваться как крайний случай тенденции, которая, по-види- 
MOMy, имеется и у других гипгидрофильных растений: быстро 
растущая пыльцевая трубка обеспечивает быстрое распростране- 
ние пыльцевых зерен. У Cymodoceae описаны даже более удли- 
ненные пыльцевые зерна (5000—6000 мкм; Ducker, Knox, 1976; 
Ducker, Pettit, Knox, 1978). 

Гидрофильные механизмы He обеспечивают защиту OT aBTora- 
мии. Однако условия обитания рассматриваемых растений обыч- 
но способствуют аллогамии и препятствуют авто- и гейтонога- 
мии, если только вся популяция не представляет один клон. 
Несомненно, в конце концов будут найдены более ярко выражен- 
ные гидрофильные механизмы, но даже и тогда гидрофилия 
всегда будет считаться редкостью. 

У некоторых цветков на Фарерских островах описано опыление 
во время дождя. (Hagerup, 19595). Принцип заключается в том, 
что во время дождя цветки наполняются водой до определен- 
ного уровня. Пыльцевые зерна плавают по ее поверхности и 
в конце концов достигают рылец, которые находятся на уровне 
воды. Однако Дауманн (Daumann, 1970а) сомневается в разум- 
ности омброфилии, так как пыльца некоторых видов растений, 
опыляемых, по мнению Хагерупа, во время дождя, сильно стра- 
дает от воды. Опыление во время дождя, если оно действительно 
происходит, в основном должно быть автогамным, а аллогамия, 
хотя она не очень эффективна, могла бы произойти благодаря 
наличию дождевых капель. Возможно, этот механизм следует 
считать дополнительным, функционирующим, подобно другим 
типам автогамии, при неблагоприятных условиях, в которых 
обычный синдром опыления неэффективен. 
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Весьма важно, что во всех случаях гидрофилии пыльца при 
погружении в воду остается жизнеспособной. Эпгидрофилия и 
опыление во время дождя предполагают существование водооттал- 
кивающей пыльцы; пыльца гипгидрофильных растений должна 
быть устойчива к намоканию. 


Глава 7 


Биотическое опыление. 
Принципы. 


Биотическое опыление вводит в последовательность событий 
второй организм — агент опыления или вектор пыльцы, а для 
того чтобы опыление произошло, необходимо определенное, 
тем или иным способом установленное взаимоотношение между 
агентом и цветком, подлежащим опылению. Опылитель должен 
постоянно посещать этот цветок, и эти посещения (независимо 
от того, каковы их причины и результаты) должны составлять 
обязательную часть обычной жизнедеятельности животного. 
Такое взаимоотношение, как правило, устанавливается благодаря 
какому-либо непосредственному аттрактанту: нектару, пыльце, 
запаху и т. д. Аттрактанты мы рассмотрим несколько позже. 
Существует также косвенная аттрактация, при которой насекомые- 
хищники посещают цветки для того, чтобы поймать «законного» 
опылителя, являющегося жертвой первых. Возможная роль таких 
посетителей в процессе опыления в достаточной мере не изучена, 
но не следует упускать из вида, что и прямые отношения 
насекомое — цветок могут развиться из такого поведения, которое 
однако, предполагает, что другие насекомые уже регулярно 
посещают эти цветки. 

Биотическое опыление может произойти случайно, без 
каких-либо установившихся взаимоотношений между цветком 
и агентом. Если, например, ребенок лазает по цветущей вишне, 
то при этом ветки и цветки могут соприкасаться друг с другом, 
и таким образом может произойти по крайней мере гейтонога- 
мия. Тем не менее никто не считает Homo sapiens juv. опылителем 
Prunus cerasus. Сходным образом, если слизень проползает мимо 
открытых цветков, к нему могут прилипнуть несколько пыль- 
цевых зерен, которые он перенесет к другому цветку. Однако, 
хотя слизни могут регулярно ползать мимо рассматриваемых 
цветков, их нельзя считать опылителями данного вида растений. 
Насекомые весьма многочисленны, встречаются повсюду и пос- 
тоянно находятся в движении. Но даже если одно насекомое 
посетит один за другим несколько цветков одного вида и таким 
образом произведет опыление, его нельзя считать в полном 
смысле этого слова опылителем, хотя оно регулярно посещает 
этот вид ради какой-нибудь своей особой цели, которая может 
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включать и элемент обмана. Между прочим, последний пример 
показывает тщетность попыток составить полный список насе- 
KOMBIX, посещающих какой-либо вид. Бохарт и др. (Bohart et al., 
1970), проводя наблюдения в штате Юта, составили список 
всех насекомых, посещавших растения лука, и распределили их 
в соответствии с эффективностью и численностью. Из 255 видов 
только 8 были эффективными и (или) многочисленными, в свя- 
зи с чем могли иметь определенное значение как опылители; 
164 вида были либо случайными, либо неэффективными. 

Даже имея в виду вполне конкретные взаимоотношения. не 
всегда легко выявить случайных посетителей цветка. Взаимо- 
отношения могут варьировать от очень широких и общих до 
чрезвычайно специализированных, при которых растение и агент 
полностью взаимозависимы. В соответствии с этим опылители 
могут быть более или менее активными. Примером пассивных 
опылителей могут служить насекомые, попавшие в соцветие- 
ловушку Árum; при этом они могут либо подходить друг другу, 
либо не подходить этологически, как, например, лист Darlingtonia. 
Активное поведение опылителей может быть очень точным, 
например поведение Tegeticula в цветке юкки (с. 289—290) или 
шмелей в цветках Pedicularis lapponica, но может быть строго 
направленным, как, например, поведение мух в цветках зон- 
тичных. Даже внутри группы постоянных посетителей цветка 
можно выделить много типов в зависимости от их морфологи- 
ческих и поведенческих адаптаций. 

Бейкер и др. (Baker et al., 1971) ввели понятие о главных 
и второстепенных опылителях. причем последние, будучи векто- 
рами. несмотря на менее совершенную систему адаптаций, 
в какой-то мере осуществляют опыление. Взяв в качестве 
примера Ceiba pentandra, эти авторы установили, что ее главными 
опылителями являются летучие мыши, второстепенными — ноч- 
ные бабочки, колибри и пчелы; ряд более мелких посетителей 
были паразитами, а после цветения были отмечены животные, 
в том числе коровы, поедающие на следующее утро опавшие 
в траву венчики. Такая система особенно эффективна, если 
векторы характеризуются большой продолжительностью жизни, 
так как предоставляет им пищу в те периоды, когда более 
подходящей пищи нет. В указанных случаях адаптации разви- 
ваются у главного опылителя; другие используют существующие 
возможности, которые, однако, могут быть рассмотрены как 
преадаптации. 

Галил (Galil, 1973a) сформулировал различие между топо- 
центрическим и этодинамическим опылением. Первое характери- 
зуется тем, что вследствие особенностей строения цветка опыли- 
тели двигаются таким образом. что приходят — бессознательно — 
в контакт и с пыльцой, и с рыльцем. В случае этодинами- 
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ческого опыления, известного у очень немногих растений, опыли- 
тели активно достигают зрелых пыльников, принимая пыльцу на 
свою спинку, а затем переносят ее на пестик другого цветка 
и вновь отправляются за следующей порцией пыльцы. 

Спектр активности опылителей — важный фактор, опреде- 
ляющий биотическое опыление. Активность векторов зависит 
от метеорологических условий: при температуре воздуха ниже оп- 
ределенного уровня, во время сильного ветра или дождя векторы 
неактивны. Обычно с повышением температуры уровень актив- 
ности повышается, пока не достигнет определенного оптимума. 
Если в умеренном климате опылителям не приходится опа- 
саться чересчур высоких температур, то в пустынях у опылителей 
развиваются особые стратегии, позволяющие им справляться 
с весьма неблагоприятными условиями этого климата (Linsley, 
1962). Вместе с тем в прохладном лесу опылитель может выбирать 
солнечные места и избегать цветков, находящихся в тени (Beattie, 
1971). 

Другой фактор, характеризующий биотическое опыление, — 
периодичность. За малыми исключениями, как цветки, так и опы- 
лители живут в течение очень короткого времени, и активность 
их ограничена этими короткими периодами. Взаимодействие 
вектора и цветка зависит от синхронности этих периодов. Как 
годовая, так и суточная периодичности, вероятно, в большой 
степени зависят от внешних условий, но наблюдается также 
связь с эндогенной периодичностью и с наличием пищи, которую 
собирает каждый опылитель. Опылители, которые первыми 
попадут на место, где впервые появился продукт питания 
(аттрактант), оказываются у богатого источника, тогда как 
опылители, которые прилетели позднее, должны будут соперни- 
чать друг с другом в зависимости от продуктивности цветка. 

В связи с процессом опыления часто поднимается вопрос 
о временной памяти опылителей; это особенно касается пчел, 
которые осуществляют поиски аттрактантов в строго определен- 
ные, часто очень короткие промежутки дня. Употребление сло- 
ва «память» в данном случае, с нашей точки зрения, не очень 
точное. Вероятно, выбор времени скорее обусловлен инстинктом, 
но при этом зависит от таких факторов, как свет, температура, 
влажность и т. д. Пожалуй, более удачный термин для данного 
случая — «периодичность». 

В качестве примера периодичности можно привести следующие 
хорошо документированные наблюдения. Цветки Pyrrhopappus 
carolinianus открываются в 6 час 30 мин и закрываются 
B 8 час 30 мин-—9 час. Самки олиголектической пчелы 
Hemihalictus lustrans вылетают из своих гнезд в одно и то же 
время и сразу же начинают собирать пыльцу из открытых 
головок. Именно в это время начинают лопаться пыльники 
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и появляется пыльца. После того как часть пыльцы оказывается 
на рыльце, а остатки собраны пчелами, в цветочках остается 
ничтожно малое количество пыльцы. Тогда пчелы собирают 
нектар, причем последний их вылет наблюдается между 8 час 15 мин 
и 9 час 40 мин, а затем возвращаются в свои гнезда и закры- 
вают вход в них. Самцы также посещают (нектарные) соцветия 
Pyrrhopappus, но для другой цели, а именно для копуляции. 
Нектар они собирают на других цветках. 

В те дни, когда раскрывание головок Pyrrhopappus в связи 
с неблагоприятной погодой задерживается, вылеты Hemihalictus 
также прекращаются. Такая связь может быть следствием 
одинаковых реакций на одни и те же метеорологические условия, 
но может также означать, что пчелы постоянно вылетают на 
разведку и не находят пищи до раскрывания цветков. Не ясно, 
является ли прекращение сбора пыльцы результатом насыщения 
или особого временного инстинкта. 

Других насекомых на соцветиях Pyrrhopappus наблюдали очень 
редко. Этот факт объясняется тем, что в конкуренции за пищу, 
предоставляемую этими растениями, большое преимущество 
имеет именно Hemihalictus, обладающая временной и инстинктив- 
ной (раскрывание пыльников) реакциями. 

Этот поразительный, но никоим образом не единственный 
пример симбиоза между растением и опылителем, ставит перед 
нами ряд вопросов. Pyrrhopappus carolinianus — широко распро- 
страненное растение, но условия, в которых оно произрастает, 
созданы человеком. Где произрастало это растение до того, 
как человек создал его современные условия обитания? И образо- 
вывало ли оно тогда достаточно плотную популяцию для под- 
держания популяции Hemihalictus? Если нет, то приобрела ли пче- 
ла временную реакцию совсем недавно путем отбора в популяции 
с менее определенными требованиями к пище и менее четкой 
периодичностью в питании? Хотя Н. lustrans — олиголектическое 
насекомое, но даже сейчас оно не является монолектическим, 
так же как Р. carolinianus не является монофилическим. 

Раскрывание и закрывание цветка и образование аттрактантов 
могут регулироваться как внешними факторами, например 
метеорологическими условиями, так и внутренними, относя- 
щимися к одному из партнеров. Такими факторами могут быть 
эндогенная периодичность различного типа, особенно у опыли- 
теля, или фотоиндукция красным — дальним красным светом у рас- 
тения, для которого также может быть характерна и эндогенная 
периодичность. Однако здесь мы не будем вдаваться в слишком 
мелкие детали (ср. В. Meeuse, 1968; Overland, 1960). 

О наличии и эффективности аттрактанта у растения можно 
судить по числу посещений насекомыми цветков этого вида. 
Следует внести уточнение в понятие посещение. Насекомые снуют 
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повсюду, и очень часто их присутствие в цветке нельзя назвать 
посещением в том смысле, в котором это понятие используется 
в экологии опыления. О «посещении» можно говорить только 
в том случае, если насекомое выполняет или пытается выполнить 
определенные действия в соответствии со структурой и функцией 
цветка — высасывание нектара, сбор пыльцы и т. д. При этом 
трудно, конечно, избежать некоторых неточностей, так как наблю- 
дается очень много сомнительных случаев, решение которых 
носит чисто субъективный характер. Может ли насекомое, посе- 
щающее цветок в поисках аттрактанта, считаться постоянным 
агентом опыления? Ясно, что эффективность процесса опыления 
зависит и от того, насколько постоянно насекомое занято 
поисками аттрактантов, а также от того, что оно может растерять 
всю или часть пыльцы, прилипшей к нему. 

Природа аттрактантов весьма различна, что обусловливает 
чрезвычайное разнообразие физиологических реакций насекомых, 
посещающих растения. В основе аттрактации и ориентации мо- 
гут лежать совершенно различные сенсорные механизмы; так, 
например, зрение и обоняние играют разную роль у различных 
групп опылителей (дневных и ночных). При исследовании опыли- 
телей с лишенными чувствительности различными сенсорными 
органами часто получают очень противоречивые данные. Одна 
из причин заключается в том, -что как только животные 
оказываются на цветке, они начинают пользоваться одновременно 
всеми органами чувств и, таким образом, могут на этой 
стадии компенсировать отсутствие активности одного из органов 
большей активностью остальных; на последующих стадиях они 
уже оказываются не в состоянии поступать подобным образом. 

Для того чтобы выявить опылителей какого-либо типа цвет- 
ков, следует различать такие понятия, как посещение и прибли- 
жение. Во многих случаях предполагаемые насекомые-опылители 
приближаются очень близко к цветку, но затем вдруг отлетают 
в сторону, по-видимому, вследствие какого-то антагонистического 
воздействия. Посещение в соответствии с определением, приведен- 
ным выше, начинается с того, что насекомое опускается на 
цветок или проникает внутрь него. Элемент аттрактации контро- 
лирует (см. с. 43) приближение, единица опыления контролирует 
посещение. Опыление, хотя оно и зависит от посещения, не 
всегда является его прямым следствием, например в случае, если 
размер или поведение опылителя оказываются совершенно не- 
адекватными. Критерии, определяющие понятие «посещение» для 
парящих насекомых, следует формулировать по-иному, например, 
вытягивание хоботков у ночных бабочек, однако парящие над 
цветками мухи всегда летают с вытянутыми хоботками. 

Мы уже видели, что ветроопыление может быть альтернати- 
вой энтомофильного опыления. Аналогично, очень редко встре- 
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чается полная исключительность в группе биотического опы- 
ления. Идеальное отношение «один цветок—один опылитель» 
наблюдается B--kpaliue редких случаях, например у Yucca 
(с. 289), Ophrys (с. 132) и Angraecum sesquipedale, но всегда 
имеются исключения. Обычно один цветок посещается насеко- 
мыми многих видов, иногда абсолютно не связанными родствен- 
ными отношениями, даже если при этом в каждом конкретном 
местообитании преобладает какая-то одна группа насекомых. 
Точно так же каждый вид насекомых обычно посещает нес- 
колько видов растений. Это обусловлено, по-видимому, тем, 
что период цветения оказывается короче периода, на протяжении 
которого животное питается, поэтому оно и вынуждено менять 
растения. В других случаях одно и то же насекомое может 
одновременно использовать различные цветки. Бейкер (Baker, 
1961а) установил, что некоторые растения, например Mirabilis 
froebelii, по-видимому, приспособлены к нескольким типам 
опыления. По данным Стефенсона и Томаса (Stephenson, Tho- 
mas, 1977) для Catalpa speciosa характерны 2 четко отличаю- 
щихся друг от друга комплекса адаптаций, один из которых 
обеспечивает опыление пчелами в дневное время, а второй — 
ночными бабочками в ночное время. У представителей Polemonia- 
сеае описаны (Grant, Grant, 1965) местные различия в адаптациях, 
благоприятствующих тому или иному типу опыления; эти адапта- 
ции в конце концов могут привести к генетической изоляции, 
а затем — к видообразованию. 

Опыление неспециализированных цветков гарантируется тем, 
что они наделены, так сказать, врожденными качествами, 
привлекающими многочисленные виды опылителей, которые 
могут использовать их аттрактанты и заменять друг друга 
в качестве опылителей. Однако это может недешево обойтись 
растению, поскольку со временем многие не очень приспособлен- 
ные опылители будут использовать другие источники пищи 
и начнут избегать цветки данного вида. Это в свою очередь 
повлекло бы за собой бессмысленную трату аттрактанта и поте- 
рю генетического материала. Следовательно, такие ненаправлен- 
ные посещения почти не имеют значения для растения. 

Терминология, используемая для обозначения этих взаимо- 
отношений, страдает от многих неясностей, которые нередко 
приводят к недоразумениям. Взаимоотношения цветок—опыли- 
тель могут быть рассмотрены с двух или трех точек зрения, 
но при этом различные типы взаимоотношений обозначаются 
одними и теми же терминами. Во-первых, взаимоотношение 
может быть рассмотрено с точки зрения цветка; посещается ли 
он одним, несколькими или многими опылителями, приспособлен 
ли он копылению неспециализированными или специализирован- 
ными животными. Во-вторых, взаимоотношение может быть рас- 


84 Гава 7 


смотрено с точки зрения вида животного; посешают ли живот- 
ные этого вида один, несколько или много видов растений. 
И в-третьих, тот же самый вопрос может быть задан в отно- 
шении конкретных особей, или даже в отношении поведения особи 
во время определенного периода ее жизни, или в отношении 
определенного вида ее активности. 

Для того чтобы избежать путаницы, всегда возникающей 
при повторных определениях, мы выбрали следующие термины 
из тех, которые используются для определения перечисленных 
выше взаимоотношений: термины, оканчивающиеся на -филия, 
для обозначения отношений с точки зрения цветка, термины, 
оканчивающиеся на -тропизм, -лектия для обозначения отноше- 
ний с точки зрения вида животного и, наконец, постоянство 
(fidelity) для обозначения характера поведения отдельного опы- 
лителя. Лоу (Loew, 1884) первоначально предложил исполь- 
зовать окончание -тропизм для характеристики активности пчел, 
собирающих нектар; окончание -лектия впервые было использо- 
вано Робертсоном для характеристики активности пчел, собираю- 
щих пыльцу. 

Термин с окончанием -лектия стал очень популярен среди 
энтомологов, изучающих пищевое поведение насекомых вообще 
(а не только пчел, см., например, Linsley, 1958). С ботани- 
ческой точки зрения очень важно отметить, что термины 
с окончанием -лектия в том смысле, как они сейчас исполь- 
зуются энтомологами, имеют более широкое значение, чем пер- 
воначально, и что моно- или олиголектия пчел в отношении 
какого-то конкретного цветка означает только кражу пыльцы, 
однако это отношение между цветком и насекомым закреплено. 

Постоянство мы будем использовать как очень удобный 
термин для обозначения всех перечисленных взаимоотношений 
в общем. Смысл этого термина несколько изменен в данном 
контексте, но ограничить употребление такого термина как 
постоянство едва ли возможно. Успешное опыление или опреде- 
ленная адаптация, развившиеся в связи с конкретным способом 
опыления, не являются предпосылкой для развития постоянства. 
Цветущие ночью цветки Oenothera опыляются почти исключи- 
тельно бабочками-бражниками, но многие пчелы, будучи MOHO- 
лектичными в отношении их пыльцы, воруют ee (Gregory, 
1963). Следовательно, существование источника пищи для этих 
пчел зависит от опылительной активности совершенно другой 
группы животных. 

Много недоразумений, встречающихся в литературе, часто 
объясняется недостаточным пониманием автором того факта, 
что опылитель может быть монолектичным в отношении пыль- 
цы, но политропным в своей опылительной активности. Синдром 
монолектия— монотропизм у мелких пчел, ведущих одиночный 
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образ жизни, изучался несколькими группами исследователей, 
особенно Линсли и его сотрудниками, с которыми мы имели 
возможность обсудить эту проблему (в печати). В данном слу- 
чае постоянство (монолектия), по-видимому, индуцируется харак- 
тером пищи личинок. Насекомые и на взрослой стадии продол- 
жают использовать вещества, употребляемые личинками. Напри- 
мер, хорошо известны случаи, когда некоторые ядовитые вещества 
растений, являясь вредными для личинок, оказываются также 
вредными и для взрослых насекомых. Поэтому нет ничего 
удивительного в том, что взрослые пчелы имеют своего рода 
«вкусовую матрицу», которой и руководствуются при поиске 
пищи для личинок. Основную часть этой пищи составляет 
пыльца. В целом связь со специфическими источниками пыльцы, 
по-видимому, сильнее, чем с источниками нектара. Это наблю- 
дается также и у бабочек; по данным Эрлиха и Гильберта 
(Ehrlich, Gilbert, 1973), собирающие пыльцу бабочки Heliconus 
довольно строго привязаны к своим индивидуальным участкам, 
тогда как бабочки, собирающие нектар, перемещаются более 
свободно (Sharp et al., 1974). Иногда встречаются очень сложные 
примеры постоянства. По данным Фогеля (Vogel, 1974), женские 
особи пчел, относящихся к роду Centris, монолектичны к Cal- 
ceolaria из-за содержащихся в ней масел, однако в отношении 
пыльцы других видов для своего потомства и нектара для 
собственных энергетических нужд они полилектичны (политроп- 
ны). То же ‘самое относится и к мужским особям этих пчел. 
Из-за такой строгой олиголектичности и олиготропизма в отно- 
шении нескольких типов пищи, которая добывается на различных 
растениях, животное может легко оказаться в безвыходном поло- 
жении. 

В гл. 15 мы еще вернемся к этим взаимосвязям: воровство 
пыльцы и нектара у какого-то одного вида растений, сохра- 
няющего, таким образом, жизнь насекомым, которые опыляют 
цветки других видов; сложные взаимосвязи, включающие нес- 
колько неродственных видов растений и сочетающиеся с вы- 
сокой взаимозависимостью не только между каждым видом 
опылителя и соответствующими видами растений, но затрагиваю- 
щие весь биоценоз. При оценке различных адаптаций следует 
принимать во внимание все сообщество, внутри которого эти 
адаптации функционируют. 

Круден (Cruden, 1972) наблюдал, что олиголектические пчелы 
при недостатке нужной пыльцы переходят на другую пищу. 
Если личинка может развиваться на другой пище, то возникает 
вопрос: фиксируется ли способность переходить на другую пищу 
в следующих поколениях как некий образ, или это обусловлено 
генетическими факторами? В каком случае отбор типов, которые 
способны выжить при изменении пищи, может привести к появле- 
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нию новой разновидности у вида-опылителя. Некоторая генети- 
ческая обусловленность, по-видимому, все же имеется: насекомые 
отрицательно реагируют на некоторые запахи; только что 
появившиеся насекомые могут сразу же направиться к растению, 
представляющему собой специфический для этого вида источник 
пищи (даже если это растение находится среди многих других 
видов; Levin, 1972а). 

Поскольку активность насекомых, собирающих пыльцу и соби- 
рающих нектар, различна, полезно было бы применять и различ- 
ные термины для обозначения этих видов активности насе- 
комых, однако необходим также и более общий термин, 
потому что многие насекомые собирают и пыльцу и нектар 
одновременно. Связывание такого удачного термина как «тро- 
пизм» («тропия») только с посещениями пчел сделало бы не- 
избежным создание нового, более общего термина, который 
исключил бы старый. Поэтому мы расширили границы этого 
термина и используем его для всех видов опылителей!. Вместе 
с тем окончание -тропный используется (даже Лоу) в терминах, 
относящихся к цветку, хотя роль цветка в данном случае 
пассивна. Нам кажется, что следует различать эти два аспекта 
и применительно к цветку использовать окончание -филия (-филь- 
ный), которое уже употребляется для обозначения различных 
характеристик цветка. Одна из причин использования различных 
терминов для растений и опылителей заключается в том, что 
они развиваются не всегда в соответствии друг с другом. 
Так, многие орхидные монофильны, HO опыляют их политроп- 
ные пчелы; и наоборот, полифильные представители рода 
Cucurbita опыляются пчелами, являющимися монотропными 
вплоть до видового уровня (Hurd et al., 1974), эуфильное 
растение Nymphaea опыляется алло- или даже дистропными 
жуками. 

Различные типы взаимоотношений между цветками и опыли- 
телями перечислены в табл. 2. Следует обратить особое внима- 
ние на то, что внутри группы эуфильных цветков (и эутроп- 
ных опылителей) возможна дальнейшая дифференциация. 

Эуфилия— полифилия: адаптация к постоянному опылению 
представителями нескольких крупных таксонов опылителей, 
например Carnegiea gigantea — летучие мыши, птицы, пчелы 
(Alcorn et al., 1961). Некоторые из них могут быть второсте- 
пенными опылителями (Baker et al., 1971). 

Эуфилия – олигофилия: адаптация к постоянному опылению 
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представителями одного крупного таксона, например Aconitum 
septentrionale— Bombus spp. (Loken, 1950). 

Эуфилия – монофилия: адаптация к постоянному опылению 
одним-единственным видом опылителя, например Ophrys spe- 
culum — Campsoscolia ciliata (Correvon, Pouyanne, 1916). 

Степень привязанности цветка к опылителям может быть 
обусловлена следующими причинами: 

Необходимостью . имеется только один цветок, который может 
быть использован данным животным. При изменении усло- 
вий это постоянство сразу же нарушается. 

Предпочтением из всех доступных цветков выбирается один. 
Подобное постоянство нарушается чрезвычайно редко даже 
у одной особи и только в том случае, если появляются 
цветки с более привлекательными источниками пыльцы или 
нектара. 

Врождениыми факторами. среди всех доступных цветков неиз- 
бежно выбирается один и тот же. Это — монотропизм. 

Основной источник недоразумений (cp. Grant, 19506 или 
Егее, 1966) кроется в тех различиях, которые существуют между 
монотропизмом, с одной стороны, и двумя другими случаями 
постоянства — с другой. Как мы видим, все три сильно отли- 
чаются друг от друга, хотя и объединяются под общим названием 
«постоянство». Монотропное животное (в силу физиологических, 
физических и(или) этологических причин) не в состоянии 
использовать растение какого-либо другого вида. Его взаимо- 
отношение с цветком более или менее соответствует взаимо- 
отношению паразит—хозяин. Остается выяснить, всегда ли моно- 
тропизм абсолютен, или меняется с изменениями географических 
условий. Нетрудно представить, что в одном месте опылитель 
оказывается привязанным к одному виду растений, а в другом, 
где этот вид встречается редко. он может посещать другой вид. 
Чтобы оценить географическую изменчивость монотропизма, сле- 
дует пополнить наши данные об образе жизни одиночных пчел 
(наиболее существенной группе монотропных опылителей ; Olberg, 
1951), хотя некоторые отрывочные сведения можно найти в зооло- 
гической литературе, например сведения, касающиеся монотроп- 
ных отношений между Cucurbita и специализированными пчелами 
(Hurd, Linsley, Whitaker, 1971). 

Вместе с тем монотропизм был обнаружен у различных 
примитивных опылителей: жуков, орехотворок и других прими- 
тивных перепончатокрылых. Недостаточно четкое разграничение 
понятий монотропизма и степени привязанности насекомых 
к растению привело некоторых исследователей к предположению 
о том, что вначале биотическое опыление было весьма беспоря- 
дочным из-за отсутствия специализированных насекомых-опыли- 
телей (Davis, Heywood, 1963). Однако это совершенно неоправ- 
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данное предположение. Жуки и мухи с самого начала могли 
быть монотропными (а соответствующие цветки — монофильны- 
ми), хотя и недостаточно специализированными. ITO особенно 
справедливо в случаях обманной аттрактации, которая стала 
возможной в результате имитации ранее существовавших отно- 
шений (поиски пищи и т. д.). В филогенетически более молодых 
группах насекомых первоначальный примитивный политропизм 
мог развиться либо в монотропизм, либо в какую-либо другую 
степень привязанности к растению. 

Степень привязанности является индивидуальным качеством 
политропного (а теоретически также и олиготропного) животно- 
го, которое как вид с физиологической, физической или это- 
логической точек зрения может посещать и действительно 
посещает любой из ряда растительных видов. Индивидуальность, 
обусловленная причинами, которые можно назвать «психологи- 
ческими», иногда ограничивает посещение опылителями одного- 
единственного вида растений на более короткий или длительный 
срок, например насекомое может всего лишь один раз посетить 
данное растение или ни разу не посещать его в течение своей 
жизни. Следовательно, степень привязанности можно определить 
как индивидуальный и (возможны случаи) временный моно- 
тропизм у политропных видов. 

Если не ясно, почему опылитель ограничивается одним ви- 
дом растения, то следует пользоваться нейтральным термином — 
постоянство, который означает только то, что опылитель связан 
с одним-единственным видом растения, но не указывает степень 
привязанности. 

Привязанность может быть вынужденной; в рассматриваемой 
местности в большом числе может встречаться только один 
вид цветков, пригодных для данного вида. Подобный вид «по- 
стоянства» довольно распространен и обнаруживается повсе- 
местно; он не имеет ничего общего с истинным постоянством 
или с монотропизмом. Монотропизм также бывает вынужденным, 
но это обусловлено внутренними факторами. Вместе с тем при- 
вязанность может быть своего рода предпочтением: насекомое 
«узнает», как следует обращаться с определенным цветком, 
для того чтобы добыть аттрактант, и «приобретает опыт» 1, 
подсказывающий ему, что посещение этого цветка обычно 


| Чтобы не вести пустых дискуссий относительно терминологии, мы 
воздержимся от каких-либо высказываний, касающихся умственных способностей 
насекомых. Как указывал Шремер (Schremmer, 1955), нет сомнения в том. 
что поведение насекомых изменяется в зависимости от того, на каком 
цветке они собирают пыльцу или нектар. Однако не имеет значения, каким 
термином — «приобретение опыта», «научение» или иным — пользуется MC- 
следователь. Во всяком случае, эти действия насекомых очень сходны с дей- 
ствиями, которые при других обстоятельствах мы назвали бы «запоминанием» 
или «узнаванием». 
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обеспечивает достаточное количество аттрактанта. Такой процесс, 
по-видимому, особенно важен для девственных особей в их пер- 
вых полетах, в процессе которых у них последовательно за- 
крепляется определенный стереотип поведения (cp. Kugler, 1936, 
1942). Позже животное будет предпочтительно посещать цветки 
этого вида даже в смешанной популяции, содержащей другие 
цветки с потенциальным источником аттрактанта, которые чисто 
случайно не привлекли внимания насекомых вначале. Привязан- 
ность предполагает определенную способность к запоминанию 
и узнаванию определенных характеристик: особенностей строения 
цветка, его местонахождения и т. д., — и, следовательно, ограни- 
чивается более высокоорганизованными опылителями, в особен- 
ности пчелами, а также бабочками. Это свойство — сугубо 
индивидуальное. Врожденное умение различать цвет или запахи 
может способствовать установлению постоянств (если они не 
лежат в основе монотропизма). 

Из приведенных рассуждений вытекает, что те опылители, 
которые собирают и пыльцу, и нектар, могут проявлять разную 
степень или даже разные типы постоянств в отношении этих 
двух активностей. Обычно более сильная связь с источником 
пыльцы (олиго- и монолектия) сочетается с большим разнообра- 
зием источников нектара. При изучении межвидовой и меж- 
подвидовой гибридизации возникает мысль о (минимальных) 
нарушениях постоянства в соответствующем процессе опыления. 
Эта величина, как показано для различных групп растений 
(Cicer arietinum— Niknejad, Khosh-khuni, 1972; Phlox— Levin, 
Berube, 1972), составляет, по-видимому, примерно | % в случае 
симпатрии. 

Внешние обстоятельства также влияют на постоянство. 
Растения до некоторой степени «конкурируют» за опылителей: 
чьи цветки богаче пищей? При этом постоянство обусловли- 
вает последовательные посещения цветков одного вида одним 
видом опылителя. Если пищи недостаточно, между насекомыми 
возникает конкуренция за нее, причем иногда насекомые вы- 
нуждены искать пищу на цветках, которыми при других 
обстоятельствах они бы пренебрегли. В таких условиях постоян- 
ство может играть второстепенную роль при поисках основного 
источника пищи, и, возможно, даже монотропные виды иногда 
бывают вынуждены использовать другие источники пищи. 

Если принять, что первичным условием для посещения при- 
митивными насекомыми цветков был аллотропизм, TO дальней- 
шие отношения насекомое— цветок среди таких посетителей 
(если они были) развивались по линии монотропизма, а не 
политропизма в сочетании с постоянством. Возможно, моно- 
тропизм развивался непосредственно, а не через эутропизм 
и политропизм. Монотропный опылитель ограничен теми место- 
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обитаниями, в которых для него в изобилии имеются кормовые 
растения. Следовательно, он имеет более узкую экологическую 
нишу, чем политропный опылитель, у которого постоянство, если 
оно и развивается, то развивается в отношении различных видов: 
таким образом, политропный опылитель в отличие от моно- 
тропного более свободен в выборе местообитаний. 

Большое значение для развития степени привязанности, т. е. 
преимущественного использования цветка, по-видимому, имеют 
два фактора: относительное обилие рассматриваемого растения 
и продолжительность периода его цветения. Если какой-либо 
цветок превосходит остальные в численном отношении, то 
к нему легче вырабатывается постоянство (CM. Ammell’s «domi- 
nating flowering phenomenon,» 1903); кроме того, чем продолжи- 
тельнее период его цветения, тем более усиливается психологи- 
ческая связь опылителя с данным цветком, и эта связь дольше 
сохраняется в памяти опылителя. Постоянство, т, е. узнавание 
какого-либо цветка, по-видимому, развивается как закрепление 
в памяти его формы, цвета и запаха. В опытах легко выраба- 
тывается постоянство к цвету, но в природе для выработки 
постоянства одного только цвета недостаточно: в массе цветков 
Trifolium repens всегда имеются очень похожие (для нашего 
глаза) цветки Polygonum viviparum и Achillea millefolium, но 
снующие там в большом количестве шмели никогда не подлетают 
к цветкам двух последних видов (К. Fægri). По-видимому, в nan- 
ном случае шмели различают цветки по запаху (Manning, 1957). 
Вместе с тем имеются интересные наблюдения, свидетель- 
ствующие о том, что постоянные опылители игнорируют цветовые 
различия цветков у садовых разновидностей одного вида; вопрос 
этот требует более тщательного изучения. 

Постоянство может развиваться одновременно в отношении 
двух, часто очень различных, цветков. Если B данном случае 
наблюдается еще и привязанность по предпочтению, то это 
предполагает довольно сложный процесс узнавания. В некоторых 
случаях такое «удвоенное» постоянство может быть обусловлено 
различными по времени периодами цветения: цветок А посещает- 
ся насекомыми в ту часть суток, когда цветок В недоступен. 

У шмелей была обнаружена (Heinrich, 1976) смешанная 
привязанность к двум видам растений: к основному — постоян- 
но посещаемому, и второстепенному — который посещался регу- 
лярно, но довольно редко. В случае каких-либо неблагоприятных 
изменений шмели сравнительно легко могли сменить основной вид 
на второстепенный, начинать же пользоваться совершенно новым 
цветком было бы для шмелей гораздо труднее. Исследования 
проведенные с помощью математических моделей (Oster, Heinrich, 
1976), показали, что смешанная стратегия хорошо оправдывает 
себя в изменчивой (или неблагоприятной) среде, тогда как 
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в постоянных условиях лучшие результаты дает «чистая» стра- 
тегия. 

Развитию постоянства способствует тенденция опылителей 
(пчел и бабочек) двигаться в одном и том же направлении 
при различных способах полета (Levin et al., 1971). Если аттрак- 
тантом является запах, то наблюдается тенденция двигаться 
против ветра. Подобный эффект может быть результатом 
стремления опылителей оставаться на одном и том же уровне 
над землей (Levin, Kersten, 1973). Этот эффект, впервые описан- 
ный для Lythrum, имеет огромное значение в многоярусных 
и чрезвычайно разнообразных тропических лесах (Frankie, 1975). 

Для медоносных пчел, чье постоянство в отношении опреде- 
ленных видов цветков широко обсуждалось, эта проблема приоб- 
ретает особый характер, обусловленный чрезвычайно специали- 
зированной работой пчел в улье. Пчелы-сборщицы посещают те 
места, о которых им «рассказывают» пчелы-разведчицы, и, хотя 
сборщицы реагируют на любую новую информацию, всегда 
имеется группа сборщиц, чья привязанность будет обусловлена 
первоначально полученной информацией. Новые сборщицы будут 
действовать в соответствии с новой информацией, тогда как 
старые будут продолжать сбор со старого источника, пока он не 
истощится, и только в этом случае они поменяют маршрут 
(что очень ясно показано в табл. | в работе Percival, 1947). 
Таким образом, медоносные пчелы проявляют групповую привя- 
3aHHOCTb, зависящую от памяти. Весьма важные сведения, 
касающиеся предпочтения к определенным цветкам и постоянства 
насекомых-сборщиков, получают при анализе запасов пыльцы, 
собранной опылителями. Так, весь запас гнезда шмеля может 
быть составлен из пыльцы одного или двух видов (Fægri, 
1962). Анализ же пыльцы из корзиночек медоносных пчел во 
многих случаях [обычно 1—2 % (Maurizio, 1953)] свидетельствует 
о том, что по крайней мере пыльца собирается пчелами на двух 
и более видах. Сбор пыльцы на многих растениях вызван не 
гибелью пыльцы какого-либо вида, а представляет собой множе- 
ственную форму предпочтения, причем в этом случае пыльца 
может собираться с абсолютно неродственных и несходных 
растений, в том числе и с анемофильных. 

Постоянство у опылителей развивается как ответ на их соб- 
ственные потребности в более эффективном собирании пищи. 
Но развитие постоянства имеет громадную селективную ценность 
и для растений, для которых в этом случае посещение опыли- 
телями, несущими совместимые пыльцевые зерна, более вероятно. 
Многие из таких «смешанных запасов», о которых сообщается 
в литературе, на самом деле часто оказываются почти чистыми, 
свидетельствуя о том, что насекомые крайне редко посещают 
другие растения или что это случайное загрязнение гнезда 
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или улья. Исключение из этого правила составляют медоносные 
пчелы, которые, по-видимому, будучи более высокоорганизован- 
ными опылителями, «экспериментируют» во время сбора пищи; 
время от времени они посещают другие цветки, исследуя их 
возможности. Слишком строгая привязанность может быть вред- 
ной для опыления; например, в литературе описан случай 
(McGregor et al., 1959), когда одна пчела (ввезенная) за 3,5 4 
21 раз летала к 7 цветкам одной самонесовместимой разновид- 
ности хироптерофильного кактуса и, таким образом, не произвела 
ни одного оплодотворения. Размещение, по-видимому, является 
важной частью комплекса постоянства, а самоопыление часто 
оказывается результатом строгого постоянства. В гл. 14 мы обсу- 
дим значение этого явления для видообразования. Все сказанное 
следует учитывать, чтобы избежать ошибок при проведении 
исследований. 

Очевидно, именно отсутствие постоянства обусловливает опы- 
ление определенных видов орхидных, например Orchis, Calypso, 
у которых цветки полностью лишены какого-либо основного 
аттрактанта. В этом случае следует предположить наличие 
«паразитической мимикрии» (Vogel, 1975а): эти цветки так 
похожи на цветки, которые всегда посещают шмели, что насеко- 
мые впадают в заблуждение и посещают их; этого бы не 
случалось, если бы постоянство было абсолютным. Мы еще 
вернемся к этому при рассмотрении биоценоза (стр. 259—260); 
в случае Calypso мимикрия, возможно, основана Ha Vaccinium 
(ср. Wollin, 1975). 

Постоянство утрачивается в бедных видами растительных 
сообществах, в которых очень мало растений цветет в одно 
и то же время, и поэтому опылители очень ограничены малым 
числом цветков; в условиях же богатой разнообразной расти- 
тельности они могут перелетать с цветка одного вида к цветку 
другого, теряя пыльцу, собранную ранее. 

«Эксперименты» или «поиски» насекомых, о которых говори- 
лось выше, иногда могут приводить к разрушению постоянства. 
В этом легко убедиться, наблюдая за цветением Trifolium 
pratense: благодаря очень большим запасам нектара его цветки 
сразу же привлекают всех шмелей с длинными хоботками, 
способных достать нектар; при этом шмели отказываются от 
других цветков. В общем постсянство оказывается чрезвычайно 
утилитарным явлением, и только групповое поведение медоносных 
пчел делает его более запутанным. 

В некоторых крайне специализированных случаях процесс опы- 
ления характеризуется очень высокой точностью: агент проникает 
в цветок строго определенным образом; при этом отдельные части 
его тела касаются рыльца и пыльников, а пыльца оседает крошеч- 
ным пятнышком в каком-то одном месте. Это и лежит в основе 
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точности и экономичности процесса опыления. Напротив, прими- 
тивные насекомые, беспорядочно посещающие разнообразные 
примитивные цветки, покрывают пыльцой более или менее 
диффузно все конечности и туловище, только часть которого 
впоследствии будет касаться рыльца; это — принцип беспорядоч- 
ности (mess and soil principle) в процессе опыления. Такой тип 
опыления был обнаружен у Magnolia, цветки которой опыляют 
ползающие по ним жуки, а кроме того в случаях более развитого 
механизма опыления, например при взрывном механизме распро- 
странения пыльцы y Cytisus или в случае опыления Arum Ha- 
секомыми-падальщиками. Совершенно по-иному происходит опы- 
ление, в основе которого лежит принцип «все или ничего»; такой 
тип опыления наблюдается у многих”`орхидных, например 
y Platanthera chlorantha пыльца помещается на глаза, y P. bifolia — 
на хоботок, а у Salvia pratensis — только на одно определенное 
место на спинке опылителя. 

При рассмотрении многих таксонов становится ясно, что 
эволюция протекала в направлении развития более точных 
и сложных систем опыления, однако истинное значение этого 
явления понять трудно. Слишком болышие. усложнения влекут 
за собой опасность, что система станет слишком уязвимой, 
и какие-либо незначительные причины, не оказывающие влияния 
на более устойчивую примитивную систему, смогут легко нару- 
шить ее (ср. Woodell, 1979). Такой примитивный тип опыления 
обычно наблюдается при успешной иммиграции в новые условия 
обитания. 

Морфологические приспособления для биотического опыления 
так же разнообразны, как и способы опыления, поэтому и об- 
щая характеристика этих приспособлений остается довольно 
расплывчатой; тем не менее сделать это все же возможно. Обыч- 
но у пыльцы имеются приспособления для прилипания к телу 
насекомого; у более высокоорганизованных форм оболочка 
пыльцевых зерен скульптурирована и покрыта липкими маслами 
(Pollenkitt), которые позволяют пыльцевым зернам прилипать 
даже к совершенно гладкой хитиновой поверхности насекомых 
(Knoll, 19306; Hesse, 1980)!. В опытах пыльца типичных 
опыляемых животными цветков падает большими комочками. 
Сама по себе способность к прилипанию уже является своего 
рода задерживающим механизмом ; какие-либо особые приспособ- 


То, что маслянистая оболочка защищает пыльцевое зерно также и от 
намокания, представляется менее вероятным. Вместе с тем постоянно растет 
число данных, свидетельствующих о том. что в этой оболочке содержатся 
«вещества узнавания» и аллергеноподобные вещества. В этом случае сухая 
Pollenkitt, обнаруженная на поверхности пыльцевых зерен, переносимых ветром, 
может нести какую-то определенную функцию, а не только представлять 
собой реликт более раннего синдрома биотического опыления. 
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ления обычно отсутствуют. Если иногда некоторые органы 
цветка продуцируют вязкое вещество, то сама пыльца в этом 
случае сухая, и имеются какие-либо механизмы удержания пыль- 
цы. Кнолль указывал, что степень клейкости пыльцы должна 
до некоторой стенени коррелировать с размером опылителя: 
большие комочки пыльцы могут быть слишком тяжелыми для 
очень маленьких опылителей или же такие опылители могут 
приклеиться к пыльникам и погибнуть. В оболочке пыль- 
цевых зерен помимо обычных жиров или полуэфирных масел 
содержатся иногда специфические вещества, например так назы- 
ваемый висцин, который образует тяжи между пыльцевыми зерна- 
ми (у представителей Епсасеае или Oenotheraceae), или вещества, 
которые объединяют все содержимое теки вместе, как, например, 
поллинии у Orchidaceae и Asclepiadaceae. Для таких тяжелых 
единиц опыления очень важен эффективный механизм переноса, 
поэтому они соединяются с каким-либо клейким веществом, 
прикрепляющим их к телу вектора пыльцы. У Calliandra 
(Mimosoideae) имеется подобный, но более простой механизм: 
содержимое каждого пыльника образует поллиний, причем каж- 
дый поллиний снабжен склеивающим веществом, которое выде- 
ляется с поверхности пыльника и прикрепляет поллиний к опыли- 
телю. 

Встречаются и такие энтомофильные растения, которые имеют 
сухую пыльцу, тогда как рыльца их настолько липкие, что при 
соприкосновении с ним часть слизи попадает на тело насекомого. 
В таких цветках механизм опыления можег функционировать 
только в том случае, если насекомое касается сначала рыльца, 
а затем пыльников, причем пыльца будет прилипать к тем частям 
тела насекомого, которые соприкасаются с рыльцем и, по всей 
вероятности, затем будут соприкасаться с рыльцем другого цветка. 
Такой механизм описан у орхидных, Monotropa и Polygala comosa 
(у последней кроме того наблюдается вторичное"Претоднонтение 
пыльцы). У многих видов семейства Rhinanthoideae (опыление 
насекомыми) пыльца сухая и высыпается из теки. Однако пыль- 
ники так плотно прижаты друг к другу, что образуют как-бы 
закрытую коробочку, которая и удерживает пыльцу. Когда насеко- 
мое пробирается в цветок, пыльники разъединяются и пыльца 
высыпается на туловище насекомого. У некоторых висячих 
цветков (например, Symphytum officinale) весь цветок образует 
подобный механизм (Streukegel), в котором удерживающим 
органом служат чешуйки, находящиеся в зеве; механизм функцио- 
нирует до тех пор, пока в цветок не попадет насекомое. 

В общем для того чтобы произошло опыление, биотический 
опылитель должен приходить в тесный контакт с органами цветка, 
выделяющими и воспринимающими пыльцу. Однако бывали 
случаи, когда летящие насекомые поднимали такой вихрь, что 
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пыльца вылетала из пыльников и попадала на насекомых (уап 
der Pijl). Автоматическим следствием этого должно быть скорее 
всего самоопыление. Правда, следует проверить, попадает ли при 
этом пыльца и на воспринимающую поверхность другого рыльца. 
Холодный (1944) утверждает, что подобный факт наблюдался при 
опылении шмелями Salvia glutinosa. 

В цветках Melampyrum пчелы (Megachile) собирающие пыльцу, 
принимают висячее положение над пыльниками и, вибрируя 
крыльями, вытряхивают пыльцевые зерна из пыльников на себя 
(Meidell, 1945): «вибрационное опыление». Подобный механизм 
был описан (Macior, 1969) для трех видов Bombus и Pedi- 
cularis lanceolata. Дальнейшее развитие подобного способа опыле- 
ния можно проследить в поведении Xylocopa при посещении 
цветков Melastoma и Cassia (van der Pijl, 1939; Buchman, 1975). 
В таких цветках имеются два вида пыльников: пыльца из одних 
пыльников идет в пищу насекомым (питающие пыльники), 
а из других — на опыление (опыляющие пыльники). Во время 
«доения» питающих пыльников пчела вибрирует всем телом или 
крыльями, выметая целую тучу пыльцы H3 опыляющих пыль- 
ников. Часть ее оседает нототрибически (т.е. на спинку 
насекомого), несмотря на то что пчела находится на верхушке 
андроцея. В цветках различных видов Bauhinia нототриби- 
ческое оседание пыльцы происходит за счет изгибания тычи- 
ночных нитей опыляющих пыльников, которые оказываются над 
спинкой пчелы. 


Общий синдро. M ‘биотического. опыления. В цветке имеется ат- 


о наличии аттрактанта, обычно развивается большой и заметный 
(для зрения или обоняния) околоцветник. Пыльцевые зерна — 
различных размеров, скульптурированные, липкие, в крайних 
случаях объединяются вместе посредством тяжей из висцина или 
образуют поллинии. Цветение и выделение аттрактанта происхо- 
дит синхронно с периодом активности опылителя. 

В заключение следует отметить, что биотическое опылени, 
всегда зависит от внешних условий, которые и обусловливаю! 
наличие или отсутствие опылителя и его активность, а также 
«надлежащее» состояние цветка. Tak, Персивал (Percival, 1947) 
описал, как медоносные пчелы отказались собирать пыльцу 
с цветков, еще влажных от росы. Биотическое опыление представ- 
ляет собой двустороннюю систему: с одной стороны — цветок, 
с другой — опылитель. Для каждого из этих организмов опы- 
ление имеет свой аспект, но совершенно очевидно, что если 
они не соответствуют друг другу, то механизм опыления не 
работает. Следовательно, при изучении опыления необходимо 
рассматривать это явление и с точки зрения опылителя, кото- 
рая довольно часто не принимается во внимание. К тому же при 
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обилии опылителей между видами устанавливается своего рода 
иерархия, когда победителями оказываются более агрессивные 
особи (Kikuchi, 1964). 

Стратегия взаимоотношений цветок—опылитель меняется 
в зависимости от того, наблюдается ли обилие опылителей, 
ищущих пищу, или обилие цветков, дающих пыльцу и нектар 
в большем количестве, чем животные могут использовать. 
В любой данной местности эта ситуация может меняться очень 
быстро, как только начинается цветение одного или нескольких 
видов растений. В общем растения приспосабливаются к другой 
ситуации, создавая себе, насколько это возможно, «яркую 
рекламу». Вместе с тем совершенно очевидно, что в преимуще- 
ственном положении оказываются те растения, которые цветут 
в то время, когда численность потенциальных опылителей 
наибольшая. 

В различных климатических областях доминируют различные 
группы опылителей. Г Мюллер (Н. Muller, 1881) отмечал, что 
в Альпах чешуекрылые вытесняют пчел, тогда как двукрылые 
преобладают в Арктических регионах. Хагеруп (Hagerup, 1943) 
утверждал, что в пустынях доминируют муравьи, а в тропи- 
ческих горах Америки — колибри. В отношении Polemoniaceae 
Грант и Грант (Grant, Grant, 1965) отмечали, что среди опыли- 
телей этого семейства в холодных районах наблюдается преобла- 
дание двукрылых, а в аридных зонах общественные шмели 
замещаются одиночными пчелами. Представляет интерес сообще- 
ние о том, что в районах с одинаковым климатом, но разде- 
ленных географически, наблюдается распространение тех же 
самых экологических классов цветков. Там, где местная полуля- 
ция опылителей, принадлежащих к высокому рангу в иерархии, 
оказывается неэффективной в отношении данной флоры, пре- 
имущества получают опылители менее высокого ранга. Совершен- 
но очевидно, что это играет большую роль B видообразовании. 

Дальнейшее обсуждение этих проблем будет продолжено 
в гл. 15, в которой проблема опыления рассматривается 
В связи с биоценозом. 
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Взаимоотношения цветок—опылитель устанавливаются с NOMO- 
щью аттрактанта. Эффективный аттрактант должен обеспечить 
запуск у опылителей целой цепи реакций, которые вызывают 
или удовлетворяют какое-либо побуждение. Основой таких по- 
буждений могут быть три главенствующие системы инстинк- 
тов: пищевая, половая и выращивания потомства (в том числе 
построение гнезд). К числу аттрактантов, вызывающих функ- 
ционирование пищевых инстинктов, относятся пыльца, нектар, 
жирные масла, вода и т.д. Аттрактанты, обусловливающие 
половые инстинкты, включают явления различной природы. 
Еще меньше известно об аттрактантах, запускающих инстинк- 
ты, связанные с выращиванием потомства; описано лишь не- 
сколько отрывочных случаев такой аттрактации, поэтому CHE- 
лать какое-либо обобщение невозможно. 

Подавляющее большинство насекомых посещает цветки в 
поисках пищи; при этом нельзя установить каких-либо чет- 
ких границ между получением пищи для самого насекомого 
и для его потомства, даже если и наблюдаются качествен- 
ные различия в их пище. То, что опылители получают пищу 
от растений, которые они посещают, подразумевалось само 
собой, но при этом вплоть до семидесятых годов исследова- 
тели пренебрегали вопросами, связанными с энергетическими 
аспектами процесса добывания пищи насекомыми (статьи Baker, 
Hainsworth, Heinrich, Raven, Stiles и др.). В 1972 г Хенрик 
и Равен (Heinrich, Raven, 1972) суммировали данные по этой 
проблеме (ср. также Heinrich, 1975). Если пища, извлекаемая 
из цветка, служит единственным источником энергии для жи- 
вотного-опылителя, то каждое посещение цветка должно обес- 
печить это животное достаточным количеством энергии, для 
того чтобы «заплатить» за сам визит и запастись энергией 
на время между посещениями, которое заполнено другой де- 
ятельностью животного, требующей затраты энергии, например 
построением гнезд и защитой территории. Следовательно, про- 
цесс добывания пищи должен давать относительно большой 
избыток энергии. 
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Проблема, связанная с энергетикой добывания пищи, имеет 
несколько аспектов: 1) содержание энергии в пище и ее ме- 
таболическая ценность; 2) извлечение пищи из цветка; 3) энер- 
гетические затраты на преодоление расстояния до цветка 
и дальнейшее передвижение от одного цветка к другому. 

Содержание энергии в пище зависит, естественно, от ее 
концентрации. Белки и жиры, имеющиеся в пыльцевых зер- 
нах, а иногда и непосредственно в цветках, представляют со- 
бой хорошие источники энергии, HO большинство опылителей 
удовлетворяют свои потребности в энергии за счет нектара, 
т. е. растворов сахаров. Ценность таких растворов зависит 
в основном от их концентрации, но, кроме того, и от свойств 
сахаров: так, например, растворы дисахаридов поставляют боль- 
ше энергии, чем растворы моносахаридов той же концентра- 
ции (при условии, что опылители способны усвоить оба са- 
хара). Энергетические потребности мелких эктотермических опы- 
лителей невелики, поэтому они могут использовать разбав- 
ленный нектар (получая одновременно и воду), причем большое 
значение для них имеют содержащиеся в нектаре аминокисло- 
ты. Эндотермическим крупным опылителям требуется больше 
концентрированного нектара, и они зависят от количества 
цветков, которые посетят (см. Watt et al., 1974). 

Работа по извлечению пищи зависит от ее количества, 
предоставляемого в единицу времени, и от ее доступности. 
На добывание нектара из глубоких трубок требуется больше 
энергии, чем на слизывание его с неглубокой чашеобразной 
поверхности. Вольф и Хейнсворт (Wolf, Hainsworth, 1972), 
приняв эффективность процесса питания за число калорий, по- 
лученных в единицу времени, и учтя затраты на полет, под- 
считали, что для колибри она уменьшается с 60 до 8 в том 
случае, если трубка венчика (в опыте стеклянная трубка) уве- 
личивается от 0 до 70 мм. Выделение нектара растением в виде 
мелких капель, которые насекомые должны слизывать по от- 
дельности, исключает участие B опылении этого растения круп- 
ных насекомых, так как затраты энергии на собирание таких 
капель слишком велики и не позволяют создать ее запас. 
Следовательно, мелкие капли нектара — это признак, характерный 
для синдрома опыления мелкими насекомыми, и доступность 
нектара в данном случае не играет никакой роли. 

Одна из важных «статей» расхода энергии насекомыми — 
передвижение, особенно полет. Даже у гомойотермных живот- 
ных. подобных колибри, поглощение кислорода в полете в 4 
раза выше, чем у животного, находящегося в покое (Wolf, 
Hainsworth, 1971), а для животных, которые не поддерживают 
постоянную высокую температуру тела, это отношение еще 
менее благоприятное. На ползание затрачивается гораздо мень- 
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ше энергии. чем на полет, поэтому (факультативно) ползаю- 
щий опылитель может использовать гораздо более мелкие 
капли нектара, чем облигатно летающий. Это позволяет даже 
крупным шмелям использовать мельчайшие капли нектара, вы- 
деляемые Spiraea latifolia или Solidago canadensis: насекомые 
медленно передвигаются от одного цветка к другому по боль- 
шим и плотным соцветиям (Heinrich, 1973), экономя при этом 
энергию за счет снижения температуры торакса до температуры 
окружающей среды, так что они оказываются не в состоянии 
сразу же взлететь (Heinrich, 1972). Шмель, собирая аттрактант 
на крупных цветках Chamaenerium angustifolium, находится в по- 
лете половину времени, а на мелких цветках Spiraea — только 
10°, времени. Однако если учитывать все покрытое насекомыми 
расстояние, то ползание оказывается более дорогостоящим 
способом передвижения, чем полет (по Scholze et al., 1964). 

Стратегия опыления у растений колеблется между предо- 
ставлением очень больших порций энергии небольшому числу 
опылителей или, наоборот, большому числу опылителей более 
мелких порций энергии. Типичный случай представляют цветки, 
наполненные нектаром в начале цветения или после ночи, 
когда посетителей не было. 

Если окружающая температура оказывается ниже (как это 
бывает рано утром), то большие затраты энергии насекомыми, 
работающими в этих условиях, могут быть компенсированы 
только большими порциями энергии. Этим можно объяснить 
существование утренних пчел и приспособленных к ним цветков. 
К середине дня затраты энергии снижаются, но зависят от того, 
сколько собрано нектара. Если посещение цветка происходит при 
более низкой температуре окружающей среды, то на преодо- 
ление относительно короткого расстояния насекомое затрачи- 
вает большое количество энергии. При более высокой тем- 
пературе энергии затрачивается меньше, причем она может 
потребляться небольшими порциями, расстояние же, на которое 
перемещается насекомое, при этом может значительно увели- 
чиваться. Приведенные данные частично объясняют стратегию 
последовательных посещений некоторых опылителей, например 
полеты на чрезвычайно большие расстояния питающихся нек- 
таром эвглоссин (Janzen, 1971). Опыляющие Arctostaphylos ota- 
yensis утренние Bombus edwardii поддерживают температуру тела 
на уровне 35 т. е. значительно выше, чем температура ok- 
ружающей среды; каждое посещение цветка дает такое коли- 
чество нектара. которое соответствует 1,5 кал при расходе 
0.8 кал. Другими словами, обеспечивается значительный из- 
быток энергии. В полдень при высоких температурах неболь- 
шие насекомые. посещающие цветки, получают при каждом 
визите только 0,3 кал, так как в это время дня порции 
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энергии оказываются очень маленькими (Heinrich, Raven, 1972). 

Многие мелкие насекомые (так называемые нектарные воры) 
оказываются вредными не только потому, что они уничтожают 
аттрактанты цветков, но и потому, что они удовлетворяют 
свои собственные энергетические потребности за счет посеше- 
ния очень незначительного числа цветков. Даже если 
бы они и производили опыление, то оно было бы очень 
неэффективным вследствие очень незначительного числа посещае- 
мых цветков. Вероятнее всего. что основным результатом таких 
посещений будет гейтоногамия. И вновь стратегия цветка ко- 
леблется между тем, чтобы предоставить опылителю столько 
энергии, чтобы он смог продолжать свои визиты, и вместе 
с тем столько, чтобы заставить насекомое использовать для 
добывания пищи довольно обширный район и посетить при 
этом не одно растение (клон). Для неадаптированных медо- 
носных пчел цереус гигантский (с. 92—93) представляет собой 
растение, дающее слишком много нектара: (интродуцирован- 
ная) пчела может оставаться на одном (самонесовместимом) 
экземпляре практически все время. 

Скопление элементов аттрактации выгодно для сохранения 
энергии, но неблагоприятно для осуществления гейтоногамии. 
Скопление влияет также на стратегию сбора материала. Лин- 
харт (Linhart, 1973) отмечал, что колибри, имеющие инди- 
видуальные участки, в основном посещают виды Heliconia c 
плотными скоплениями единиц аттрактации (в расчете как на 
одно соцветие. так и на одно растение). тогда как насекомые, 
не имеющие индивидуальных участков, предпочитают растения, 
обладающие незначительным числом цветков в соцветиях. 
В энергетическом отношении последняя стратегия является бо- 
лее уязвимой (что может быть компенсировано за счет боль- 
шого количества нектара, приходящегося на каждый цветок), 
но зато она обеспечивает более широкое распространение пыль- 
цы. Редко расположенные растения с незначительным числом 
цветков, содержащих большое количество нектара, более приспо- 
соблены к стратегии последовательных посещений опылителей, 
следующих каждый день по одному и тому же маршруту. 
Скопление источников пищи в одном месте приводит к специа- 
лизации хищника [в данном случае опылителя (cp. Pulliam, 
1974); ср. также работу по количественному изучению OTHO- 
шений энергия — пища у имеющих индивидуальные участки птиц- 
опылителей (Wolf, 1975 и более ранние работы). 

Анализы энергетических взаимоотношений в процессе опы- 
ления еще слишком малочисленны, чтобы можно было сделать 
какие-либо географические обобщения, но результаты исследо- 
ваний Хокинга (Hocking, 1968) показывают, что выход энергии 
на индивидуальную единицу аттрактации в Арктике, совсем 
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необязательно должен быть ниже. чем в умеренных широтах. 
Более низкая температура окружающей среды компенсируется 
тем, что насекомые остаются в самых теплых частях цвет- 
КОВ. 

Однако недостаточно того, что аттрактант может удовлет- 
ворить физиологическую потребность опылителя; у самого опы- 
лителя должно появиться желание воспользоваться именно этим 
аттрактантом. Таким образом, мы можем подразделить ат- 
трактанты на первичные, которые удовлетворяют таким потреб- 
ностям как. например, потребность B пище и т. д. (о чем 
говорилось выше), и на вторичные. которые способствуют за- 
пуску цепи реакций путем прямого или косвенного воздействия 
на сенсорный аппарат посетителя !. 

Сами по себе первичные аттрактанты оказываются беспо- 
лезными, если они не связаны с вторичными: должны при- 
сутствовать какие-то механизмы, которые осуществляют эту 
связь. Первичный и вторичный аттрактанты могут иметь оди- 
наковое происхождение. например пыльца как пища (первичный 
аттрактант) и запах пыльцы как вторичный аттрактант. Но 
они могут иметь и различное происхождение, например скрытый 
нектар и ярко окрашенный околоцветник, причем последний 
воздействует на инстинкт опылителя благодаря своей связи 
с первичным аттрактантом — нектаром. Типичный вторичный ат- 
трактант — запах — оказывается первичным аттрактантом в аро- 
матных цветках. 

В дальнейшем оба типа аттрактантов будут рассматривать- 
ся вместе. За некоторыми исключениями (обманные, ароматные 
цветки), обычно в каждом цветке имеется по крайней мере по 
одному аттрактанту, но аттрактанты одной и той же группы 
не являются взаимоисключающими. Конечный результат ком- 
бинации аттрактантов в данной единице опыления должен за- 
пустить цепь реакций, которые приведут к опылению, т. е. 
с точки зрения цветка конечный результат положителен. Он 
может быть положительным также и с точки зрения живот- 
ного, обеспечив его пищей или местом для выведения потом- 
ства, однако инстинкты могут и обмануть опылителя, как, на- 
пример, в случае псевдокопуляции, псевдонектарников-или цвет- 


! Относительно этой терминологии имеется другое мнение. согласно ко- 
торому первичным аттрактантом предлагается считать цвет или запах, по- 
скольку насекомое прежде всего встречается с ними. тогда. как с нектаром 
и другими — только на последних стадиях процесса опыления. Мы не считаем 
это существенным, но хотелось бы отметить, что первичный аттрактант. 
по логике вещей, является основой для существования и функционирования 
вторичного. Хотя имеются отдельные примеры (обычно относящиеся к пара- 
зитизму) в пользу противоположной точки зрения. трудно себе представить. 
чтобы‘ опылители регулярно посещали цветки, если бы не получали «награ- 
ду». т.е. то, что мы называем «первичным аттрактантом». 
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ков с запахом падали. Такие цветки дают начало инстинктив- 
ной цепи реакций, которая не может иметь положительный 
результат, и, кроме того, в крайних случаях она может при- 
вести к гибели отдельных опылителей (Nymphaea, Pinellia) или 
его потомства (Stapelia, Aristolochia). Фогель (Vogel, 1975) рас- 
сматривает обманную аттрактацию как своего рода паразитизм, 
причем растения используют врожденные механизмы условных 
реакций к источникам пищи в цветках. Бейкер (Baker, 1976) 
разбирает особый тип обмана, который он назвал «ошибоч- 
ным» опылением: у двудомного растения (Carica) только ты- 
чиночные цветки являются нектароносными. «Ошибочные» посе- 
щения пестичных цветков обеспечивают опыление и завязыва- 
ние семян. Защита от неприспособленных, потенциально вред- 
ных, опылителей может не входить в синдром этого опы- 
ления. 

Случаи обмана в опылении являются в основном следствием 
утраты связи между первичным и вторичным аттрактантами. 
Опылители привлекаются «цожными обещаниями», T. e. струк- 
турами, активно запускающими цепь реакций, приводящую к оп- 
ределенным действиям, которые при других обстоятельствах 
были бы эффективными, но в данном случае не могут быть 
компенсированы возможностями цветка. У некоторых цветков 
не существует, по-видимому. даже и этого. С оговоркой на 
(не очень большую) возможность того, что будущие исследо- 
ватели обнаружат не найденный до сих пор аттрактант. мы 
можем обратиться к проблеме 200-летних поисков аттрактанта 
у цветков Orchis. "Весьма благоприятным для орхидных ока- 
зывается тот факт. что даже единственное посещение, при- 
ведшее к опылению. достаточно Wid Toro, чтобы произошло 
завязывание тысячи семян. которые распространяются очень 
широко. Как отмечалось (Heinrich, Raven, 1972), у таких расте- 
ний перекрестное опыление может быть эффективным даже 
в случае их значительной изоляции. Для таких растений нет 
никакой необходимости поддерживать не только энергетический 
баланс у своих опылителей, но и прочные ‘связи между опы- 
лителями и цветками, хотя часто эти связи все-таки имеются. 

Таким образом, многие цветки «занимаются обманом», пре- 
доставляя аттрактанты и заставляя опылителей вести себя так. 
как-будто в цветках имеется какая-либо пища или присутствует 
половой партнер. При этом инстинктивные реакции насекомого не 
Удовлетворяются, но оно производит опыление. Как и во всех 
других случаях паразитизма, такая тактика цветков не может 
выходить за определенные рамки, в противном случае сущест- 
вующие взаимоотношения нарушатся. В частности, этот вид 
обмана предполагает, что численность вида-имитатора не пре- 
вышает численности вида-модели. 
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Особый тип обмана наблюдается у некоторых цветков, яв- 
ляющихся крайне протандрическими, например цветки Ехасит, 
у которых внешний вид пыльников сохраняется нормальным, 
но они оказываются пустыми к тому времени, когда созревают 
рыльца, или у однодомных растений, например у Begonia, 
у которой рыльца очень напоминают тычинки. У Begonia 
женских цветков значительно меньше, чем мужских (ср. Vogel, 
1975 a). 

В любом биоценозе воровство аттрактантов, т.е. удаление 
нектара или пыльцы без опыления, следует рассматривать как 
один H3 видов Паразитизма. Подобным же образом аттрак- 
тацию с помощью обмана можно считать паразитизмом неко- 
торых цветков по отношению к насекомым. 

Даже если первичные и вторичные аттрактанты легко раз- 
граничить по их типичному местонахождению, все же они 
настолько взаимозависимы, что их лучше рассматривать вместе. 

Массовость цветения, по-видимому, представляется весьма 
сушественной в установлении определенных отношений между 
цветком и опылителем; воздействие аттрактанта усиливается, 
если его выделение происходит одновременно в больших коли- 
чествах. Такое массовое цветение наблюдаются у Coffea, у op- 
хидных и у Passiflora. Оно не всегда характеризуется стро- 
гой сезонностью и может зависеть от других факторов или 
от внутреннего ритма, подобно 7-летнему периоду у Strobi- 
lanthus, или различным PHTMaM, обнаруженным у других расте- 
ний, например у (анемофильных) бамбуков. 


8.1. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. I — ПЫЛЬЦА 


Пыльцу следует считать первичным аттрактантом, хотя 
имеются другие точки зрения (Downes, 1971). Пыльца в форме 
микроспор существовала еще до появления цветка, и как мы уже 
видели, пыльцой саговниковых питаются жуки. В ранние геоло- 
гические эпохи микроспоры и пыльца более примитивных вы- 
мерших групп растений, по-видимому, точно так же использо- 
вались жившими тогда насекомыми и другими мелкими жи- 
вотными. Однако опылительные капли, а возможно также эк- 
страфлоральный нектар и другие источники сахара, появились 
еще до возникновения цветка покрытосеменных. У нас нет 
никаких оснований утверждать, что такие источники сахара не 
использовались, коль скоро они были доступны. 

Как аттрактант пыльца имеет один недостаток, а именно 
она не работает в женских цветках: тем самым предотвраша- 
ется развитие однополости или возникают определенные затруд- 
нения, если цветки уже — первично или вторично — однополы 
(см. обсуждение голосеменных). Единственный путь преодолени: 
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этих затруднений — сохранение нефункциональной в половом 
отношении пыльцы в женских цветках женских растений, что 
было показано для многих семейств (с. 51—52 и ссылки); 
были обнаружены и другие примеры, например в семействе Ster- 
culiaceae). Из сказанного можно сделать заключение, что у пер- 
вых Покрытосеменных (если они были энтомофилами) едва 
ли могла возникнуть двудомность. Поскольку такое сочетание 
характерно для современных цветков, можно предположить, 
что оно развилось вторично. Подобное рассуждение справедли- 
во и в отношении аттрактации с помощью пыльцы у прото- 
гинических цветков, не имеющих нектара — проблема, которая 
до сих пор не нашла своего решения. 

Пыльцевая аттрактация, по-видимому, более избирательна, 
чем нектарная, поэтому процесс опыления в первом случае 
более экономичен. Известны случаи, когда пыльца (запах?) 
определенных растений оказывалась неприемлемой для местных 
опылителей. 

Пыльца, функционирующая как аттрактант, обычно хорошо 
представлена и доступна также для весьма примитивных опы- 
лителей. Напротив, нектар чаще всего хорошо спрятан и до- 
ступен только для очень специализированных опылителей. Та- 
ким образом сбор пыльцы часто оказывается более легким, 
чем сбор нектара даже в тех случаях, когда одно и то же 
животное собирает оба аттрактанта. 

В отношении биохимии и физиологии, а также морфологии 
пыльцы мы ссылаемся на соответствующие работы (Stanley, 
Linskens, 1974; Fægri, Iversen, 1975). Грубо говоря, пыльцевое 
зерно состоит из трех концентрических слоев — экзины, интины 
и протопласта. Интина, представляющая собой мембрану из 
пектина и целлюлозы, вероятно, не переваривается. Высокомо- 
лекулярные соединения, составляющие экзину, чрезвычайно ус- 
тойчивы и также не перевариваются. Таким образом, исполь- 
зование протопласта оказывается возможным либо при разру- 
шении верхних слоев, либо при переваривании его в случае 
диффузии через имеющиеся отверстия. Последнее, по-видимому, 
имеет место, например. у личинок шмелей, в прямых кишках 
которых были обнаружены целые, но пустые экзины (Fægri), 
1962). Следовательно, часто очень трудно установить, умыш- 
ленно ли была поглощена пыльца данным животным, или же 
она является более или менее случайной примесью к пише, 
например захвачена вместе с нектаром, и проходит через пище- 
варительный тракт. 

Запасание нектара медоносными пчелами и шмелями и об- 
разование меда — факт, очень хорошо известный и заставляю- 
щий нас забывать, что у насекомых, выводящих потомство, 
сбор пыльцы для его пропитания обычно более важен, чем 
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сбор нектара, особенно у одиночных пчел (но даже когда 
мы имеем дело с этими насекомыми, не следует забывать 
и о сборе нектара). 

Пыльца представляет собой очень богатый источник пищи, 
особенно белковой. Анализ показывает, что пыльца состоит 
из белка (16—30°), крахмала (1—7°%), сахаров (0—15 %), 
жиров (3—10%) и зольных элементов (1—9 °,). Жуки и при- 
митивные чешуекрылые непосредственно поглощают пыльцу, 
другие насекомые используют при этом косвенный способ (за 
счет диффузии). Насекомые, заботящиеся о своем потомстве 
(пчелы и шмели), добывают большие количества пыльцы для 
своих личинок. Экзины пыльцы были найдены и в пищевари- 
тельных трактах посещающих цветки млекопитающих, например 
летучих мышей, и есть основание полагать, что пыльца явля- 
ется источником белковой пищи также и для этих животных. 

Вместе с тем сомнительно, что пыльца может обеспечить 
достаточным количеством энергии шмелей во время их поле- 
тов. Хейнрих (Heinrich, 1973) предполагает, что шмели перед 
полетом должны поглощать более легко усвояемый сахар (за- 
пасенного) нектара. Это проливает новый свет на питание 
нектаром собирающих пыльцу медоносных пчел, которые, как 
полагали раньше, собирают нектар только как примесь к 
пыльце. 

По данным Фри (Free, 1955), рано утром шмели собирают 
больше нектара и меньше пыльцы. Однако Торп и Эстес 
(Thorp, Estes, 1975) обнаружили. что утром пчелы собирают 
пыльцу Cassia. В течение дня интенсивность сбора пыльцы уве- 
личивается, а нектара — падает. Сбор нектара, таким образом, 
можно рассматривать как пополнение запаса энергии перед тем, 
как начнется настоящая дневная работа. Бриан (Brian, 1957) 
считает, что Bombus agrorum, который собирает как нектар, 
так и пыльцу, не выносит нектара из гнезда. Bombus lucorum, 
который специализируется на сборе пыльцы, делает это или 
прерывает полеты для сбора пыльцы, чтобы посетить богатые 
нектаром цветки. Пчелы, возвращающиеся из полетов после 
сбора пыльцы, нуждаются в отдыхе, чтобы «заправиться горю- 
чим» перед следующим полетом. 

Другой выход из положения состоит в том, чтобы собирать 
некоторое количество нектара во время полетов за пыльцой. 
Согласно Роу (Raw, 1974), матка Osmia rufa, перед тем как 
собирать пыльцу с Quercus, собирает немного нектара с дру- 
гих цветков, но пчелы, посещающие Ranunculus, этого не де- 
лают. Однако цветки Ranunculus не могут давать достаточно 
пищи. поэтому эти пчелы также должны запасать нектар где- 
то в другом месте. Этот факт может до некоторой степени 
объяснить одновременное присутствие в некоторых цветках 
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и пыльцы, и нектара: во время работы собирающих пыльцу 
насекомых нектар может служить средством обеспечения их 
энергией. Но тогда опять встает вопрос о том. как же об- 
стояло дело в примитивных цветках. которые, как полагают, 
обладали только пыльцой. Следует учесть, однако, что энерге- 
тические потребности медленно передвигающихся ползающих 
жуков относительно низки, поэтому. возможно. они могли 
удовлетворяться за счет одной пыльцы. 

В метаболизме развивающихся пчел пыльца играет также 
роль витамина, поскольку она содержит вещества, которые 
стимулируют секрецию гипофарингеальной железы у пчел-кор- 
милиц (Doull, 1973). Подобная картина может наблюдаться 
и у других, пока менее изученных, опылителей. 

Так же как и нектар, пыльца выделяется растениями, опы- 
ляемыми насекомыми, только в определенные периоды. Там, 
где основным аттрактантом служит нектар, выделение пыльцы. 
должно происходить синхронно с выделением нектара. Пока- 
зано (Percival, 1955), что в цветках с «сухой» пыльцой пыль- 
ники растрескиваются только в определенные периоды, раз- 
личающиеся у различных видов, — от «раннего утра» до «ночи». 
Пыльники какой-либо конкретной единицы аттрактации могут 
открываться либо одновременно (Rosa pimpinellifolia), либо 
в течение нескольких часов, либо в течение очень продолжитель- 
ного периода, например больше недели у различных видов 
Anemone s. 1. 

Существование y пыльцы специфического запаха (или запа- 
хов), который на небольшом расстоянии может привести ›насе- 
комое к источнику пыльцы, вызывало „некоторые сомнения. 
Однако Фриш (Frisch, 1923, 1924) показал. что медоносные 
пчелы способны отличать запах пыльцы от запаха всего цветка 
и могут быть натренированы на каждый из этих запахов в OT- 
дельности. Такую точку зрения позднее развивал фон Ауфсес 
(von Aufsess, 1960). Для растений, у которых цветки харак- 
теризуются либо раздельнополостью, либо протогинией, одного 
запаха пыльцы недостаточно. Кроме того. у дихогамных цветков 
на женской и мужской стадиях запах может меняться (cp. 
Free, 1970). 

Вопрос об имитации пыльцы разбирается на с. 127. 

Растения. у которых аттрактантом служит пыльца, часто 
производят ее в очень больших количествах (см. табл. 1), 
сравнимых с количеством пыльцы у анемофильных растений. 
например (опыляемые насекомыми) виды Rosa и Papaver. Такие 
цветки легко узнавать по их многочисленным тычинкам. Од- 
нако большое количество тычинок обнаружено также у цветков, 
обладающих кроме того и нектаром, например y Ranunculus 
или Helleborus, тогда как ветроопыляемые растения часто имеют 
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цветки с небольшим количеством тычинок. Цветки Parkia или 
Adansonia, опыляемые летучими мышами, выделяют огромные 
количества как пыльцы, так и нектара. Даже не касаясь вопроса 
о возможных реликтах, мы можем утверждать, что такие расте- 
ния, по-видимому, обладают двойной системой первичных ат- 
трактантов. Подобные случаи известны также и для других 
растений. 

Анемофилы, производящие огромное количество пыльцы, яв- 
ляются потенциальными источниками этого аттрактанта и ис- 
пользуются животными (Louveaux, 1960), несмотря на некоторые 
неудобства, которые обусловлены их особенностями как вет- 
роопыляемых растений (длинные, гибкие тычинки, сухость пыль- 
цевых зерен и т. д.) и которые затрудняют для насекомых сбор 
пыльцы. Имеются сообщения о том, что пчелы собирают пыль- 
цу со злаков, и даже жуки, по-видимому, приспособлены к 
использованию пыльцы анемофильных растений (Porsch, 1956). 
Хотя некоторые пыльцевые зерна анемофилов, обнаруженные 
в гнездах или ульях пчел, могли попасть туда случайно, но 
наблюдения Маурицио (Maurizio, 1953) показали, что такая 
пыльца собирается систематически. Возможность опыления ане- 
мофилов насекомыми даже в случае их частых визитов весьма 
сомнительна. У растений, подобных европейскому Quercus, эта 
возможность, должно быть, равна нулю. 

Пыльцевая аттрактация по существу дистропна: «ожидае- 
мый» результат процесса — разрушение пыльцы. Только огром- 
ное количество пыльцы и неспособность опылителя очистить 
себя полностью от ее остатков обусловливают процесс опы- 
ления. В этом заключается принципиальное различие между 
пыльцевой аттрактацией и другими синдромами опыления, при 
которых обращение с (меньшими) количествами пыльцы носит 
либо нейтральный характер (в большинстве случаев), либо 
непосредственно приводит к опылению (этодинамическое опы- 
ление Галила). 

Способность насекомых различать пыльцу варьирует в оп- 
ределенных пределах. Олиголектические монолектические пчелы, 
по-видимому, различают два типа пыльцы: один — приемлемый, 
все остальные — неприемлемые. Вместе с тем имеются указа- 
ния на то, что медоносные пчелы совершенно не способны 
определять питательную ценность собираемой пыльцы (извест- 
но. что пыльца Amentiferae и хвойных имеет очень низкую 
питательную ценность) и могут собирать материал, вовсе не 
имеющий никакой ценности ` муку, споры Puccinia, капли краски 
или черную угольную пыль (Wahl, 1962, 1966). Однакб воз- 
можно, что эти ошибки при сборе материала наблюдаются 
только тогда, когда пчела собирает материал для выработки 
прополиса. а не запасает пыльцу. Вместе с тем некоторые 


Биотическое опыление. Первичные иттрактанты 109 


типы пыльцы определенно отвергаются насекомыми, а медо- 
носные пчелы делают отчаянные попытки освободить себя, 
например, от пыльцы Gossypium. Показано (Cazier, Linsley, 
1974), что собирающие нектар пчелы и осы активно избегают 
контакта C пыльцевыми зернами Kallstroemia grandiflora, цветки 
которого они посещают, садясь на них с нижней стороны. 
Этот синдром является весьма интересным, так как другие 
пчелы вовсе не избегают пыльцы этого растения и даже со- 
бирают ее. Описаны случаи, когда пыльца некоторых растений 
оказывает токсическое действие на медоносных пчел (cp. Stanley, 
Linskens, 1974). Если будет доказан общий характер подобной 
токсичности, то ее можно будет интерпретировать как механизм, 
защишающий пыльцу в цветках с нектарной аттрактацией от 
воровства. 

В Австралии примитивные Colletidae в основном. по-ви- 
димому, связаны с Myrtaceae, но ввезенные европейские ме- 
доносные пчелы часто игнорируют эти эндемичные растения 
и используют необычные источники пыльцы, часто анемофиль- 
ные (Michener, 1965; Blake, Roff, 1953—1956). Огромное Ko- 
личество пыльцы, производимое цветками энтомофильных расте- 
ний, может в некоторых случаях привести к ветроопылению. 

Насколько «изысканны» цветки и собирающие с них пыльцу 
насекомые, настолько же «изысканны» цветки и собирающие 
с них нектар насекомые, например высшие бабочки. У медо- 
носных пчел поддерживается такая специализация, что каждая 
пчела собирает пыльцу или нектар только в определенное время. 
Вместе с тем шмели могут собирать пыльцу и нектар одно- 
временно, часто при этом выполняя очень сложную после- 
довательность акробатических движений, вращаясь вокруг пыль- 
ников, чтобы достичь обоих объектов. 

Таким образом, в жизни растений пыльца выполняет две 
функции: первичную — в качестве микроспор, и вторичную — в 
качестве аттрактанта. Эти функции взаимно исключают друг 
друга, и только большой избыток пыльцы по сравнению с чи- 
слом семязачатков делает возможным выполнение обеих. Вся- 
кое использование пыльцы помимо процесса опыления пред- 
ставляет собой кражу пыльцы. Единственное различие между 
опылителями и теми животными. которые характеризуются 
как воры, заключается в TOM, что последние не производят 
опыления, поскольку они либо не проникают в цветок, либо 
слишком малы, либо слишком проворны, чтобы приходить 
в контакт с рыльцем. Особую группу в этом отношении пред- 
ставляют примитивные олиготропные (олиголектические) пчелы, 
которые собирают пыльцу с более высокоорганизованных цвет- 
ков, но при этом часто их активность не обеспечивает 
опыления. В различных работах описаны разнообразные при- 
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способления для предотвращения кражи пыльцы из цветков. 
однако эта область нуждается в проведении современных кри- 
тических исследований. 

Насекомые, которые выкармливают пыльцой свое потомство, 
обладают различными приспособлениями для сбора пыльцы. 
Некоторые пчелы собирают пыльцу в особый медовый зобик, 
а затем отрыгивают ее. Большинство пчел носят пыльцу сна- 
ружи между жесткими волосками, которые могут находиться 
либо Ha брюшке, либо на конечностях. Техника сбора пыльцы 
может в той или иной степени варьировать; так, некоторые 
насекомые, собирающие пыльцу брюшком, могут также собирать 
ее с помощью жестких брюшных волосков, которые при этом 
продолжают оставаться транспортным средством. Гораздо чаще 
животные, покрытые волосками, собирают пыльцу всей поверх- 
ностью тела и затем, обычно во время движения к следующе- 
му цветку, перемещают ее в аппарат для транспортировки. 
На конечностях насекомых находятся специальные щеточки для 
счесывания пыльцы с волосков, покрывающих остальную часть 
тела. Наибольшая специализация наблюдается у представителей 
родов Apis и Bombus, у которых наружная сторона голени 
третьей пары ног развивается в особое образование корбикулу 
(корзиночку) — аппарат для временного хранения и переноса 
пыльцы. Вес пыльцы, переносимой в корзиночках медоносных 
пчел, колеблется в пределах от 5 до 10 mr (Maurizio, 1953), 
что соответствует 50000— 1 000 000 отдельных пыльцевых зерен. 
Эти пыльцевые зерна утрачены для опыления, но даже боль- 
шинство сильно эволюционировавших типов пчел He B состоя- 
нии очистить всю пыльцу с поверхности своего тела; на 
них может попасть пыльца с цветков, которые отцвели еще 
до появления данного насекомого (Fredskild, 1955). Эта пыльца 
должна сама прилипнуть к насекомому в улье или гнезде. 
Возможно, что это, как правило, уже нежизнеспособная пыльца; 
жизнеспособность пыльцы, переносимой насекомыми, по-види- 
мому, сохраняется не более 12 ч (Kraai, 1962). 

Развитие все более точного механизма опыления связано 
с тем, как пыльца попадает на насекомых — как на тех, которые 
посещают цветки для сбора пыльцы, так и на тех, которые 
зависят от других аттрактантов, но являются и случайными 
переносчиками пыльцы. У примитивных цветков и примитивных 
насекомых распределение пыльцы диффузное. т.е. на теле на- 
секомого нет какой-либо особой области, на которую преиму- 
щественно попадает пыльца, но благодаря силе тяжести больше 
пыльцы оказывается на нижней стороне. У других, даже силь- 
но эволюционировавших цветков, пыльца распределяется стерно- 
трибически, но с все более растущей адаптацией к более вы- 
сокоорганизованным пчелам наблюдается усиление тенденции 
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к нототрибическому распределению пыльцы. Нототрибическое 
распределение пыльцы является одним из приспособлений, кото- 
рые гарантируют высокоорганизованным цветкам помещение 
пыльцы в такие места на поверхности тела насекомого, с кото- 
рых ее не очень легко счистить (удалить); например, зи- 
гоморфность цветка заставляет опылителя принимать определен- 
ное положение; при этом тычинки перемещаются в верхнюю 
часть цветка, а пыльники вибрируют либо взрываются (Lo- 
ranthaceae, Cytisus scoparius). Но бывает, что нототрибия yT- 
рачивается, если опыление производится более примитивными 
опылителями (у Mentheae, Nigritella). 

У некоторых цветков двойная функция пыльцы отражается 
на дифференциации (гетерандрия или гетерантерия) андроцея, 
или наблюдаются различия между питающими пыльниками, 
производящими пыльцу, идущую в пищу, и пыльниками, даю- 
щими так называемую собственно пыльцу для процесса опло- 
дотворения, например в цветках Lagerstroemia indica или у более 
примитивных цветков Verbascum thapsus. Кроме отмеченных 
типов пыльников есть еще третий вид пыльников, описанный 
у некоторых видов Cassia; эти пыльники, по-видимому, служат 
только как посадочные площадки. У Tripogandra grandiflora пита- 
ющие пыльники производят дегенеративную пыльцу (К. Е. Lex, 
1961), a у Commelina coelestis «питающие» пыльники He произ- 
водят, по-видимому, вообще никакой пыльцы. Только исследова- 
ния в естественных местообитаниях помогут ответить на вопрос, 
используют ли опылители экскрет этих пыльников, или эти 
стаминодии также утратили питающую функцию и представ- 
ляют собой лишь органы привлечения. У представителей не- 
которых родов. отмеченных ‘выше. наблюдаются очень резкие 
различия между ярко окрашенными питающими пыльниками 
и тускло окрашенными пыльниками, производящими пыльцу 
для опыления. Конечный результат этой линии развития пред- 
ставлен у двудомных растений, женские цветки которых не 
только не производят жизнеспособной пыльцы, но являются 
пустыми — еще один пример обманной аттрактации. Привлече- 
ние насекомых к безнектарным цветкам, характеризующимся 
протогинией на женской стадии, благодаря множеству еще не 
раскрытых пыльников также можно классифицировать как не- 
значительный временной обман [ср. обзор Фогеля по обман- 
ной аттрактации (Vogel, 1978)] 

Тенденция питающих пыльников скапливаться в одной части 
цветка индуцирует зигоморфность также и в семействах пре- 
имущественно с радиальносимметричными цветками. например 
Ехасит или представители семейства Lecythidaceae (ср. Mori 
et al., 1978 и более ранние цитированные там работы). 

В противоположность цветкам с обычной «сухой» пыльцой, 
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с большим числом пыльников и большим количеством легко 
доступной пыльцы цветки C питающими пыльниками часто Mpo- 
изводят относительно мало пыльцы. Кроме того, во многих 
случаях они не преподносят ее открыто. Пыльники могут 
вскрываться с помощью поры (с. 36) или обладать какими- 
либо другими приспособлениями, которые заставляют насеко- 
мое производить различные манипуляции, чтобы добыть пыльцу. 
Часто это связано с вибрацией не только крыльев, но и все- 
го тела насекомого. У орхидных пыльца утратила функцию 
аттрактации, которая была бы несовместима с требовани- 
ем точности. Это может объяснить существование как одно- 
го из признаков синдрома опыления суррогатов пыльцы 
(с. 127). 

У нас нет оснований сомневаться в том, что аттрактация 
с помощью пыльцы в некоторых случаях может носить вто- 
ричный характер, развившись из предыдущего синдрома, ха- 
рактеризующегося аттрактацией нектаром. Однако если такие 
случаи возможны, то они были бы исключением (ср. Hiepko, 
1966). Мы можем, вероятно, обобщить всю эволюцию таким 
образом: 


Цветки, выделяющие большое количество пыльцы, 
с большим числом тычинок 


Цветки, выделяющие нек- Опыляются ветром; боль- 
тар (и пыльцу) с боль- шое число тычинок в 
шим числом тычинок одном цветке 

| | 

Цветки, выделяю- Цветки, выделяю- < Опыляются вет- 
щие нектар с ма- щие пыльцу, с ром; небольшое 
лым числом ты- малым числом число тычинок в 
4HHOK функциональных одном цветке 


тычинок (C пи- 
тающими пыль- 
никами или без 
HHX) 


8.2. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. H — НЕКТАР 


Если пыльца имеет весьма длительную (эволюционную) ис- 
торию, TO |  HéKTap. по-видимому, представляет собой новое об- 
разование M в основном присущ покрытосеменным. Сам прин- 
цип привлечения насекомых посредством выделения сладкой 
жидкости характерен также и для других групп растений: 
для грибов, голосеменных; но все эти случаи объединяет лишь 
общность функции, сами же выделяемые вещества не имеют 
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ничего общего с нектаром высших растений!. Никакой гомо- 
логии между опылительной каплей голосеменных и нектаром 
покрытосеменных нет, хотя обе жидкости принимают участие 
в переносе микроспор. Все эти примеры образования «нектара» 
у HM3EIHX растений несут ту же экологическую функцию, что 
и цветочный нектар высших растений, а именно функцию 
привлечения животных. Следовательно, можно не обсуждать 
происхождения и функцию выделения экстрафлорального нек- 
тара (см. ниже), если мы полагаем, что последний имеет 
совсем иную экологическую функцию. 

Пыльца (микроспоры) играет весьма важную роль в жизнен- 
ном цикле как более примитивных растений, так и покрытосе- 
менных. За исключением нескольких апомиктических таксонов, 
пыльца является абсолютно необходимой стадией в жизненном 
цикле. Опылительная капля голосеменных, хотя и не играет 
столь важной роли, но все же занимает определенное сход- 
ное место в жизненном цикле этих растений. Напротив, нек- 
тар покрытосеменных, насколько сейчас известно, по-видимому, 
совершенно излишен и представляется напрасной тратой хоро- 
шего ассимиляционного материала; если не рассматривать его 
в связи с процессом опыления, то его присутствие, кажется, 
не имеет никакого смысла. В отличие от пыльцы, выделение 
нектара происходит независимо от генеративных органов цветка, 
даже если он обычно располагается внутри этих органов или 
около них. 

Однако выделение нектара едва ли возникло в связи с опы- 
лением; имеются данные, что растения выделяли какое-то некта- 
роподобное вещество еще до того, как в процессе эволюции 
появилось опыление. Фактически и теперь большая часть нек- 
тара, представляющего разбавленный раствор сахара, выделяет- 
ся экстрафлорально, т. е. независимо от самого цветка. 

Если рассматривать существующую ныне основную функцию 
нектара как первичную и главную, то очень трудно логически 
принять существование экстрафлорального выделения нектара, 
так как его эффект, если он есть, должен состоять в от- 
влечении насекомых от цветка. Для его объяснения были пред- 
ложены довольно сложные гипотезы, но ни одна из них не 
представляется достаточно убедительной, особенно если учесть 
очень усовершенствованные выделяющие нектар структуры, ко- 
торые иногда наблюдаются, например, у Pithecellobium (Elias, 
1972). Существование экстрафлоральных нектарников у растений 


! To, что они могут составлять основу меда (Maurizio, 1942), как это 
происходит и с жидкими выделениями тлей — медвяной росой, — может быть 
отмечено как курьез и как иллюстрация важной роли сахара, a He таксо- 
номического положения производителя. Описан мед Ephedra (Ordetz, 1952), 
основу которого составляет опылительная капля. 
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с цветками, выделяющими огромное количество пыльцы (Cassia; 
Estes, Thorp, 1975), также свидетельствует о том, что нектар дол- 
жен выполнять еще какую-то функцию, не связанную с опылением. 

Логически более уместно предположить, что образование 
нектара наблюдалось также и у предков покрытосеменных 
независимо от опыления и до него. Даунс (Downes, 1974) 
утверждал, что наличие и использование выделяемого сахара 
(в растворах), в том числе и медвяной росы, могло свиде- 
тельствовать о преадаптации древних групп насекомых к по- 
сещению цветков, когда появился цветочный нектар. 

Активные нектарники имеются также на развивающихся ли- 
стьях папоротника (Pteris; Е. Darwin, 1877), где их наличие ни- 
коим образом не может быть связано с функцией распростра- 
нения спор. Персивал (Percival, 1965), проводя исследования 
в Уэльсе, пришел к заключению, что ранней весной для пчел 
весьма существенным оказывается нектар орляка. Существова- 
ние такого способа образования нектара предполагает, что мно- 
жество экстрафлоральных нектарников, обнаруженных у высших 
растений, в особенности на листьях и брактеях, могли произойти 
независимо OT нектарников цветков (ср. также Schremmer, 1969). 
И в самом деле, именно последние считаются более прод- 
винутым образованием. 

Выделение ассимилятов молодыми развивающимися орга- 
нами, по-видимому, представляет собой общее явление. Цвету- 
щие стебли и молодые плоды Cactaceae бывают сплошь по- 
крыты «бусинками» сладких капель. Диффузное выделение нек- 
тара из молодых листьев орхидных также хорошо известно. 
Шеффнер (Scheffner, 1979) описал y Cuscuta очень активные 
экстрафлоральные нектарники, объясняя их присутствие как 
способ избавиться от излишнего притока углеводов, неизбеж- 
ного для любого паразита. Однако в природе выделение сахара 
таким путем наблюдается редко, так как он или немедленно 
удаляется насекомыми, или смывается дождем. 

Для объяснения физиологического значения добровольной 
отдачи ассимилятов (выделение экстрафлорального нектара) 
были предложены различные гипотезы. Все они не более убе- 
дительны, чем экологическая гипотеза, о которой мы только 
что упоминали, но она по крайней мере дает возможность 
рассматривать нектарники как образование, более раннее, чем 
цветок, и возникшее независимо от него, а выделение цветоч- 
ного нектара как использование и дальнейшее развитие уже 
существовавшей организации. 

Легко доступный сахар экстрафлоральных нектарников отыс- 
кивается многими животными, питающимися сахаром. Особенно 
в тропиках этот нектар составляет весьма важную составную 
часть диеты многих насекомых (Zimmermann, 1932), например 
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примитивных перепончатокрылых. Многие типичные посетители 
цветков также посещают экстрафлоральные нектарники (Knoll, 
1930a), а полученные отрицательные результаты (например, 
Springensguth, 1935) можно объяснить либо тем, что растения 
изучались не в их естественной обстановке, либо тем, что 
авторы придерживались ошибочной исходной концепции отно- 
сительно функции этих нектарников. В целом рассматриваемый 
независимый комплекс использования экстрафлорального некта- 
ра не имеет большого экологического значения для растения; 
скорее всего он носит паразитический характер, правда, без 
существенного вреда для растения. Однако эта интерпретация, 
которая сама по себе не совсем согласуется с эволюцион- 
ными представлениями, становится еще менее правдоподоб- 
ной, если принять во внимание тот факт, что муравьи, привлечен- 
ные экстрафлоральными нектарниками, образуют муравьиную 
гвардию, которая защищает растения от опустошения другими 
насекомыми (Bentley, 1976; Pickett, Clarke, 1979; Kaptur, 1979). 
В литературе описан (Ford, Forde, 1976) синдром опыления, 
в основе которого лежит использование экстрафлоральных 
нектарников. Птицы, питающиеся нектаром, активно посещают 
нектарники в основании филлодиев, расположенных около со- 
цветий Acacia руспатйа (и только там). Во время этих посе- 
щений птицы слегка касаются пыльников и рылец и, вероятно, 
при этом производят опыление. Выделение нектара происходит 
синхронно с цветением. Чем больше по размеру опылитель, 
тем больше может быть расстояние между источником нектара, 
с одной стороны, и расположением пыльников и рылец,—с 
другой, для того чтобы процесс опыления все еще был 
возможен. Использование экстрафлоральных нектарников в 
синдроме опыления, следовательно, предполагает, что опылитель 
в этом случае относительно велик, по крайней мере крупнее 
тех насекомых, которые используют цветочные нектарники. 
Это означает, что такие опылители должны потреблять боль- 
шое количество энергии, что в свою очередь предполагает 
высокую продуктивность экстрафлоральных нектарников как 
одного из признаков, составляющих синдром опыления. 
Однако даже если нектар и нектарники являются филоге- 
нетически более древними, чем опыление, и даже если выделе- 
ние цветочного нектара и его экологическая функция пред- 
ставляют собой лишь использование уже существовавшего 
механизма, нет сомнения, что выделение нектара приобретает 
новый аспект в связи с возникновением потребности в цве- 
точном аттрактанте подобного типа; следует, правда, отметить, 
что по частоте, вариабельности и продуктивности цветочные 
нектарники значительно превосходят экстрафлоральные. Су- 
ществование экстрафлоральных, но брачных нектарников (T. e. 
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нектарников, находящихся вне цветка, HO играющих определенную 
роль в посещении цветка животными) также легче понять, 
исходя из этой точки зрения. Особенно хорошо такие нектар- 
ники развиты в циатиях Euphorbiaceae, причем аттрактант, 
Bi еляемый ими, представляет собой единственный аттрактант 
э1их растений. У Poinsettia они столь велики и продуктивны, 
что используются даже птицами. 

Можно отметить несколько случаев, являющихся исключе- 
ниями. Так, у Malpighiaceae на наружной стороне чашечки 
часто встречаются полуэкстрафлоральные нектарники, вытянутые 
между длинными ноготками лепестков. Подобные же нектар- 
ники встречаются на листьях. Нектарники у Pedaliaceae, тро- 
пических РарШопасеае и ТШасеае представляют собой целые, 
но уменьшенные цветки, не несущие каких-либо остальных 
функций цветка (van der Pijl, 1951, 1954). Подобно всем 
экстрафлоральным нектарникам, последние охотно посещаются 
муравьями. 

Нектарники (Bonnier, 1879; Dvorak, 1968; Vogel, 1977; Fahn, 
1979) обычно образуются плотными клетками. Способы выде- 
ления нектара могут быть разными. Одни нектарники имеют 
гладкую поверхность с тонкостенным эпидермисом, через стен- 
ки которого нектар выделяется диффузно. У других стенки 
шероховатые, покрытые образованиями, по внешнему виду 
напоминающими сосочки, но механизм выделения тот же. 
В тканях, в которых стенки эпидермальных клеток утолщены, 
имеются участки, где стенки клеток более тонкие; именно 
через эти участки и происходит выделение нектара. Целлюлоз- 
ные стенки, кроме того, могут дегенерировать или разрушить- 
ся совсем. Сходным образом выделение может происходить 
через кутикулу, или кутикула может отделиться от целлю- 
лозных стенок, или разрушиться. Такие различия обнаружива- 
ются у очень близких видов и поэтому имеют таксоно- 
мическое значение (Daumann, 1935). У других растений нектар 
может выделяться через напоминающие устьица отверстия с 
более или менее неподвижными стенками. Некоторые экстра- 
флоральные нектарники совершенно необычны, например у 
Ориппа топасапйа они образованы кончиками колючек. Сле- 
довательно, термин «нектарник» объединяет не какие-то pon- 
ственные морфологические структуры, а структуры, несущие 
только определенную экологическую функцию. 

С физиологической точки зрения происхождение нектарников 
также неодинаково. Первоначально, вероятно, нектар выраба- 
тывался флоэмой и представлял собой измененный раствор, 
проходящий через ситовидные трубки (Agthe, 1951; Luttge, 
1960; Frey-Wyssling, Hausermann, 1960). Поэтому нектарники 
часто расположены на флоэмных тяжах или около них. 
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Некоторые напоминающие нектарники органы в цветках, 
выделяющих большое количество пыльцы (Vitis), на самом деле 
являются органами, продуцирующими пахучие вещества. Vitis — 
функционально двудомное растение; пыльца так называемых 
гермафродитных цветков стерильна и служит лишь аттрактан- 
том (Brantjes, 1978). 

В других не типичных случаях нектар, по-видимому, вы- 
деляется в результате дегенерации определенных клеток или 
клеточных комплексов. У Агасеае, где нектароподобное ве- 
щество выделяется сосочками рыльца (Knoll, 1922; Daumann, 
19306), подвергаются дегенерации только эти клетки. В экстра- 
флоральных нектарниках Opuntia monacantha, о которой мы уже 
упоминали (Раитапп, 1930а), дегенерирует весь клеточный 
комплекс кончика колючки. 

Вопрос о том, можно ли описанные выше вещества или 
эксудаты рыльца, описанные Бейкером и др. (Baker et al, 
1973), называть нектаром, даже если они частично или пол- 
ностью выполняют ту же функцию, является спорным. 

Один H3 выводов, который вытекает из гипотезы, пред- 
полагающей существование нектарников до возникновения ком- 
плекса признаков, входящих в тот или иной синдром опы- 
ления, и независимо от них, состоит в следующем: наличие 
более или менее рудиментарных нектарников в цветках, вы- 
деляющих болыное количество пыльцы, или в анемофильных 
цветках нельзя считать прямым доказательством происхожде- 
ния таких цветков от цветков, образующих в качестве ат- 
трактанта нектар, как принималось без достаточных на то 
оснований более ранними исследователями. 

В большинстве случаев нектар остается в нектарнике до 
тех пор, пока он не будет кем-то использован, но известно 
много примеров существования вторичных нектарных вместилищ, 
обычно в виде длинных шпорцев, в которые стекает нектар 
(Linaria; Viola). В некоторых случаях образования, описанные 
как нектарники, на самом деле могут быть такими вторич- 
ными вместилищами. Специализированные опылители, по-ви- 
димому, предпочитают узкие нектарники, вероятно, потому, 
что в данном случае снижается конкуренция. 

Нектарники имеют очень характерную поверхность, обычно 
темную, желтовато-зеленую и блестящую. У некоторых цветков 
есть органы, по внешнему виду напоминающие нектарники, 
но не образующие нектар. Функция этих заметных (настоящие 
нектарники обычно хорошо укрыты) псевдонектарников до 
сих пор остается неясной. Если наличие псевдонектарников 
в цветках Ophrys считать одним из признаков, присущих 
половому синдрому, то даже самыми тщательными экспери- 
ментами не удалось бы показать, что к этому синдрому 
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имеют отношение удивительные псевдонектарники Parnassia; 
эти противоречия отчасти могут быть обусловлены тем, что 
эксперименты выполнялись с насекомыми, у которых были 
выработаны условные рефлексы!. Однако имеются эксперимен- 
тальные данные (Daumann, 1960), позволяющие считать, что 
псевдонектарники привлекают по крайней мере двукрылых, и 
что они составляют значительную часть аппарата аттрактации 
некоторых цветков (Kugler, 1955а). 

Выделение нектара в болыной степени зависит от физиоло- 
гического состояния растения (Huber, 1956). Но даже у здоро- 
вых растений, получающих нормальное питание, выделение 
нектара подчинено более или менее выраженному автономному 
ритму, который соответствует периодичности процесса опыления. 
Так, многие цветки, опыляемые ночью, оказываются совершен- 
но сухими в течение всего дня; у других растений нектар 
обильно выделяется утром, а днем — нет, и с полудня цветки 
сухие. У некоторых цветков выделение нектара начинается 
только днем. Обычно нектар лучше выделяется в сухую (но 
не слишком сухую) теплую погоду. 

У некоторых растений выделение нектара происходит уже 
после цветения (Sernander, 1906; Daumann, 1932) и является 
признаком, присущим, возможно, синдрому распространения 
семян. У Myrmecodia такой нектар входит в состав пищи 
для муравьев, обитающих на растении. Если выделение нек- 
тара примитивными экстрафлоральными нектарниками, о кото- 
рых мы говорили выше, прежде всего связано с молодыми 
и развивающимися органами, то постфлоральное выделение 
нектара, будучи связанным со стареющими органами, вероятно, 
представляет собой совершенно иное явление. 

Концентрация сахара в нектаре обычно варьирует от 25 
до 75% (Percival, 1961; Gottsberger, 1973). Относительное со- 
держание глюкозы, фруктозы и сахарозы (другие сахара от- 
носятся к второстепенным) меняется, но эти качественные 
изменения, по-видимому, не связаны с различными классами 
опылителей. Вместе с тем концентрация и количество нектара 
весьма существенны в энергетическом бюджете опылителей. 
Об этом много писали. Однако такой показатель, как кон- 
центрация, не всегда удобно использовать в исследованиях 
по экологии опыления. Концентрация свежего нектара в только 
что открытых цветках может иногда свидетельствовать о 
физиологических аспектах выделения нектара, но она во многих 
случаях чрезвычайно сильно меняется с изменением метеороло- 
гических условий. В очень сухую погоду нектар может крис- 


Но у какого насекомого в природе не вырабатываются условные 
рефлексы? 
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таллизоваться на нектарниках, если последние достаточно от- 
крыты, но если нектарники ничем не защищены, то нектар 
может также смываться дождем. Основные защитные меры — 
те же, что и при защите пыльцы: закрывающиеся в плохую 
погоду цветки, закрытые или поникающие цветки, узкие трубки, 
по которым не может проникнуть вода, покров из волосков, 
задерживающий воду и т. д. 

Низкая концентрация сахара в нектаре означает меньшее 
количество пищи (энергии), но, с другой стороны, насекомым- 
опылителям нужна также и вода. Повышенная вязкость при 
высоких концентрациях нектара может неблагоприятно сказать- 
ся на некоторых аспектах взаимоотношений опылителей и рас- 
тений. Составленный Бейкером перечень концентраций сахара 
в экстрафлоральном нектаре некоторых ямайских растений 
(1975, данные из работы Persival) свидетельствует о постоян- 
стве средних значений для различных групп опыляемых рас- 
тений — 20—25 57 и большом разбросе величин внутри той 
или иной группы — 5—50%. 

Хеморецепторы насекомых-опылителей очень чувствительны 
к сахару, и обычно пороговая величина чувствительности 
составляет менее 10%. По мнению Фри (Егее, 1965), более 
концентрированный нектар имеет селективное преимущество 
в том случае, если опылителей очень мало. В процессе 
превращения нектара в мед концентрация сахара возрастает, 
сахароза инвертирует и прибавляется немного других веществ, 
например муравьиной кислоты. В меде попадаются и пыльцевые 
зерна (Zander и другие книги), причем частично они попадают 
туда случайно во время сбора нектара, а частично — как 
примесь из хранилищ пыльцы. 

Нектар — это не чистый раствор углеводов. Бейкер и Бейкер 
(Baker, Baker, 1973, 1975) показали, что в болынинстве ис- 
следованных ими нектаров кроме веществ, которые могут 
быть внесены попадающими пыльцевыми зернами, содержатся 
в различных количествах аминокислоты и липиды (белок же 
содержится в ничтожно малых количествах). Полагают, что 
не все группы опылителей используют нектар как основной 
источник азота; некоторые могут получать его из других 
доступных источников (пчелы, мухи, птицы). По-видимому, 
только для бабочек азот нектара чрезвычайно важен. Потреб- 
ности бабочек в азоте еще не достаточно хорошо изучены, 
но Бейкер и Бейкер (Baker, Baker, 1973) предполагают, что 
в расчете на азот 12—25 посещений цветков оказывается 
достаточно насекомому, чтобы покрыть суточную потребность 
в азоте. Нектар сапромиофильных цветков значительно богаче 
аминокислотами. Пока не ясно, какую роль в комплексах 
признаков, относящихся к различным синдромам опыления, 
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играет количество и состав аминокислот нектара. Бейкер (Ва- 
Кег, 1977) дал общий обзор всех входящих в нектар веществ, 
кроме сахаров. Экологическая функция предполагаемых задер- 
живающих веществ: алкалоидов, фенолов и T.A., остается 
загадочной. Если, по мнению исследователей, состав цветочно- 
го нектара приспособлен к нуждам опылителей, то состав 
экстрафлорального нектара, особенно у низших растений, зна- 
чительно проше (Baker, Baker, 1975). 

Описано несколько курьезных случаев, когда нектар (и пыль- 
ца) оказываются ядовитыми для опылителей. Часть этих слу- 
чаев — следствие их неправильного истолкования; например, 
очень часто опылителей убивают насекомые-хищники, поджи- 
дающие добычу в цветках или даже около экстрафлоральных 
нектарников (Knoll, 1930a); иногда нектарники оказываются 
ядовитыми для «иллегитимных» опылителей, например для 
пчел, посещающих цветки, опыляемые птицами. Другие случаи 
объяснить гораздо труднее (Maurizio, 1950а). Одной из причин 
этого явления может служить наличие редких сахаров (Geisler, 
Steche, 1962). Два из них — манноза и лактоза, ферменты для 
расшепления которых, очевидно, отсутствуют (излишни?) у выс- 
ших перепончатокрылых (Sols, et а|., 1960). Демьянович (De- 
mianowicz, 1964) описал случай, когда в опытных условиях 
медоносные пчелы отказывались собирать нектар с Nicotiana 
rustica, если им в то же время предлагали сахарный сироп. 
Когда сироп кончался, пчелы все же не посещали Nicotiana, 
несмотря на обильный нектар и благоприятные внешние усло- 
вия. Вопрос о том, полезен или вреден окажется мед для 
человека, совершенно излишен для опылителей. Этот эффект, 
по-видимому, обусловлен токсинами (Carey et al., 1959; Mau- 
rizio, 1975; Pryce-Jones, 1943). По данным Лича (Leach, 1972), 
токсином нектара Rhododendron служит ацетиландромедол. 

Нектар обладает столь сильными аттрактивными свойст- 
вами, и насекомые так усердно разыскивают его, что посе- 
щают случайные цветки, не имеющие нектара, если они рас- 
полагаются рядом с нектароносными цветками. Таким путем 
можно обеспечить опыление разновидностей растений, не имею- 
щих нектара, посадив их между нектароносными растениями: 
насекомые в поисках нектара посетят и эти растения (Bohn, 
Davis, 1964). 

Из всех аттрактантов нектар, по-видимому, наиболее при- 
влекателен для всех групп животных, как позвоночных, так и 
беспозвоночных, поэтому любой доступный источник нектара 
используется любым животным, которое может его извлечь. 
Таким образом, всегда имеется опасность кражи нектара, осо- 
бенно мелкими насекомыми, которые способны извлекать нек- 
тар, не касаясь пыльников и рыльца: тем самым они лишают 
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цветок его аттрактанта, не производя при этом никакой по- 
лезной работы. Особенно часто воруют нектар муравьи, гладкие 
твердые тела которых, конечно, не очень приспособлены для 
переноса пыльцы. Помимо крупных насекомых, которые весьма 
точно приспособлены к опылению того или иного цветка, 
цветок могут посещать и более мелкие опылители, принимаю- 
щие случайное участие B опылении, причем делают это они 
довольно «грязно» вследствие своей многочисленности и про- 
должительной активности в цветке (ср. активность Taeniothrips 
етсае в цветках Calluna). 

Особый вид воровства нектара осуществляется насекомыми, 
у которых хоботки настолько тонки, что достигают нектара, 
не касаясь пыльников и рыльца, и настолько длинны, что 
остальная часть животного остается вне цветка, например 
когда цветок, опыляемый обычно пчелами, посещается бабоч- 
ками (Schremmer, 1953). 

Если насекомое достаточно мало, то оно будет сохранять 
«чистыми» пыльники и рыльца, поэтому его активность будет 
постоянно носить характер воровства в любом цветке с нек- 
тарной аттрактацией. Вместе с тем крупные насекомые в при- 
митивных открытых цветках будут производить довольно гряз- 
ное опыление; следовательно, воровство в таких цветках — 
явление крайне редкое. Интересно, что воровство оказывается 
возможным только в сложных цветках, структура которых как 
раз и направлена на предотвращение его. Посещения насекомых, 
определяемые как воровство, заключаются в том, чтобы пере- 
хитрить именно эти структуры. 

В экологии опыления различают простое воровство и раз- 
рушение, производимое ворами, которые не могут забраться 
в цветок и украсть нектар таким образом, но могут прокусить 
или пробуравить дырку в околоцветнике и достать нектар 
снаружи. Именно так поступают некоторые шмели с мощными 
челюстями, оставляя очень характерные продолговатые отвер- 
стия на трубке венчика. Как только будет проделан такой 
вход, и другие насекомые начинают его использовать, проде- 
лывая тот же самый путь (Schremmer, 1955), даже чешуекры- 
лые и птицы (Porsch, 1924). Птицы могут пользоваться клю- 
вами для того, чтобы проделать дырку. Все это приводит к 
нарушению баланса в системе опыления, и можно предположить, 
что такие цветки останутся неопыленными. То что это не 
всегда так, показано, например, для Melampyrum (Meidell, 1945): 
насекомые получают нектар через отверстия в трубке венчика, 
однако, чтобы получить пыльцу, этим же самым насекомым 
приходится выполнять «обычные» действия, которые приводят 
к опылению. Подобный же случай был описан Масиором 
(Macior, 1966): матки Bombus affinis просверливают шпорцы 
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Aquilegia и воруют нектар через эти отверстия, но пыльцу 
они собирают «правильно». Если матки выполняют обе эти 
процедуры, то рабочие пчелы обычно только одну. Показано 
также (Hurd, Linsley, 1963), что одиночная пчела (матка) про- 
кусывает дырку в почках Proboscidea агепата и проникает в 
нераскрытый цветок для сбора пыльцы. Нектар же в этом 
случае собирается «обычным» путем из полностью открытых 
цветков. При этом опыление все же производится. Самцы 
собирают только нектар, но, возможно, происходит и аттракта- 
ция «места совокупления» (с. 134). 

Один из исследователей (которого мы не называем) пришел 
к выводу, что воровство нектара не приносит вреда растению: 
незначительное количество нектара остается в цветке (Trifolium 
pratense), и легитимный опылитель будет «работать» интен- 
сивнее, чтобы достать его; следовательно, опыление гаранти- 
ровано еще надежнее. Может быть, это и так, но, если цветок 
HpOKOJIOT, следующие посетители будут стремиться войти B 
цветок тем же путем, и никакого опыления не произойдет. 
Кроме того, эти последние наблюдения были сделаны в куль- 
тивируемом сообществе, где экологическое равновесие уже на- 
рушено. Мы не уверены, что подобные эффекты будут про- 
являться и в ненарушенном биоценозе. 

Некоторые насекомые являются «законченными» нектарными 
ворами и, по-видимому, окончательно утратили инстинкт к 
«нормальному» посещению цветка, например пресловутый 
Bombus mastrucatus, который, как известно, прокусывает дырку 
в венчике, хотя OH мог бы легко вползти в венчик и добраться 
до нектара обычным путем. В тропиках виды Xylocopa яв- 
ляются типичными нектарными ворами; сравните также кражу 
нектара у Kallstroemia grandiflora. 

В только что раскрытом цветке нектар сам по себе яв- 
ляется очень мощным аттрактантом и может заменять в этом 
случае другие зрительные аттрактанты. Цветки, выделяющие 
много нектара, часто имеют менее яркие венчики, чем их 
родственники с меныпим количеством нектара (ср. крупные 
широко открытые цветки Rubus fruticosi и мелкие полузакрытые 
щетковидные цветки К. idaeus). Такие сравнения можно делать 
только в том случае, если проводить их между таксонами, 
обитающими рядом друг с другом и конкурирующими за 
одного и того же опылителя. 


8.3. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. Ш — МАСЛА 


В 1969 г. Фогель (ср. Vogel, 1974) объявил об открытии 
ранее не известного или неправильно понимаемого основного 
аттрактанта, а именно жирного масла. У различных видов 
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Scrophulanaceae, Iridaceae, Orchidaceae, Malpighiaceae и Krame- 
пасеае имеются органы, секретирующие масло — элайофоры, — 
которые находятся либо в трихомах, либо в особых клетках 
эпителия. В различных таксонах элайофоры образуются раз- 
личными органами цветка. Некоторые роды, например Cal- 
ceolaria, по-видимому, специализируются именно на этом типе 
аттрактантов (свободная жирная кислота у Krameria; Simpson, 
1977). 

Масло собирают (одиночные) пчелы семейства Anthophoridae 
(подсемейство Anthophorinae). Женские особи собирают масло 
на свои конечности с помощью сложной системы всасывающих 
щеточек и острых краев для выжимания масла из подушечек. 
В различных родах эти системы также различны. 

Насекомые приносят масло в гнезда и смешивают его с 
пыльцой. Часть этой смеси (ранее ошибочно ее принимали 
за смесь нектара и пыльцы) помещается в особую ячейку 
для выведения потомства, и сверху помещается яйцо. По- 
видимому, женские особи сами не используют масло, но неко- 
торые мужские особи могут им питаться (Vogel, 1974). Основ- 
ная пища для обоих полов — нектар. Масло собирается не с 
тех растений, с которых собираются нектар и пыльца. 

Так как пыльца содержит заметные количества жира, личинка 
пчелы должна иметь ферменты, расщепляющие жир. Следова- 
тельно, переход на эту диету, очень богатую липидами, не 
предполагает какого-либо болыпого изменения в ее метаболи- 
ческой системе. И неудивительно, что насекомые используют 
богатые энергией липиды вместо более бедных растворов угле- 
водов, особенно для личинок, для которых более трудная и 
медленная ассимиляция жиров не играет решающей роли. По- 
скольку пыльца выполняла определенную функцию для растения 
до того, как она стала аттрактантом, и кроме того по- 
скольку имеются указания на то, что нектар существовал 
раньше, развитие жира как аттрактанта понять трудно, да и 
существование его в растительном мире весьма ограниченно. 
При этом у растений и животных должна иметь место очень 
тесная коэволюция. Этот синдром едва ли имеет что-нибудь, 
чтобы справиться с диффузной пленкой из масла, вызывающей 
скольжение, или с терпеноидами, даже если последние также 
связаны с синдромом опыления (с. 124). Удивительно также, 
когда масло оказывается на внешней стороне пыльцевых зерен, 
даже если оно имеется в очень больших количествах и, как 
полагают, имеет питательную ценность. 

До сих пор пчелы, собирающие масло, наблюдались главным 
образом в Южной Америке: представители семейства Malpighi- 
асеае в Старом Свете имеют нектар, а в Новом Свете — 
элайофоры. Некоторые более старые наблюдения за необыч- 
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ными посещениями цветков различными насекомыми теперь 
могут быть, вероятно, истолкованы иначе, а именно как посе- 
щения, имеющие своей целью сбор масла. Остается выяснить, 
насколько широко распространен этот синдром вне Южной 
Америки. Известно (или предполагается) несколько примеров 
из Африки, а в голарктической области к их числу можно 
отнести виды Lysimachia (Vogel, 1976). 


84. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
ГУ — ДРУГИЕ ВЕЩЕСТВА 


Животные собирают любой материал, который они могут 
использовать, где бы они не нашли его. Таким образом, 
любые другие вещества, а не только нектар, если они имеются 
в цветке, привлекают опылителей. Некоторые из этих веществ 
являются неспецифическими и могут собираться в различных 
местах, например различные виды материалов для гнезда, для 
которого воск, как известно, собирается с губы орхидных рода 
Ornithidium (Porsch, 1905). Многие из этих наблюдений очень 
отрывочны и могут быть неправильно поняты, но есть по 
крайней мере два синдрома, которые заслуживают некоторого 
обсуждения. 

Аромат. Большинство запахов действует как определенные 
сигналы и принадлежит к`вторичным аттрактантам, однако 
Фогель (Vogel, 1966) описал совершенно иную функцию запаха, 
которую можно назвать синдромом аромата, чтобы отличить 
его от обычной функции запахов: самцы эвглоссин собирают 
вещества, обладающие запахом, в особые органы, располагаю- 
щиеся на задних ногах. Вещества в форме масляных капель 
захватываются волосками передних конечностей и с помощью 
особого механизма на средних ногах переносятся в собирающий 
орган — ненормально увеличенную голень задних ног, внутрен- 
няя часть которой заполнена структурой, подобной ватной 
пробке (разветвленные волоски), которая в свою очередь соеди- 
няется с наружной частью при помощи особых каналов. На- 
секомые обычно собирают пахучие вещества с различных цвет- 
ков (политропизм); при этом самцы как бы пьянеют. Передача 
веществ из передних конечностей в задние может происходить 
только в воздухе, поэтому насекомое совершает короткие поле- 
ты, часто возвращаясь несколько раз к одному и тому же 
цветку. Такое поведение насекомых было впервые отмечено 
(Dodson, Frymire, 1961a) около цветков Catasetum, но позже 
было обнаружено также и в ряде других родов орхидных, 
Araceae (Spathiphyllum, Anthurium) и у Gloxinia speciosa. 

После наполнения своих ароматных резервуаров самцы при- 
нимают особое положение и, по-видимому, начинают выделять 
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запах, что, наиболее вероятно, составляет часть полового синдро- 
ма; однако подробности этого процесса неизвестны. 

Значение этого наблюдения пока еще не получило соответ- 
ствующей оценки. Имеются более ранние наблюдения, пока- 
зывающие, что самцы пчел посещают различные виды орхидных, 
процарапывая бороздки в цветках и становясь при этом более 
или менее «одурманенными». Это «наркотическое» действие от- 
мечалось до сих пор только в отношении самцов, и поэтому 


было высказано предположение, что они Получают какое-то 
удовлетворение от этого. После полученных Фогелем наблюде- 
ний по сбору ароматных веществ необходимо более детально 
исследовать все эти необычные посещения самцов, чтобы убе- 
диться в том, что при этом включаются два различных прин- 
ципа — привлечение женских особей и самоудовлетворение 
(с. 134). 

Этот синдром является весьма существенным для мобилиза- 
ции группы обычно неактивных опылителей — самцов у перепон- 
чатокрылых. У них слабее, чем у самок, развит пищевой 
инстинкт (их можно сравнить с бабочками), но вместо этого 
инстинкта они используют другие. Один из признаков этого 
синдрома — большая продолжительность жизни самцов, состав- 
ляющая полгода или около того, что чрезвычайно редко для 
перепончатокрылых. Уильямс и Додсон (Williams, Dodson, 1972) 
связывают зависимость от запаха самцов пчел с выполняемыми 
некоторыми из них очень длительными полетами, так назы- 
ваемыми последовательными посещениями. Понять причины 
столь длительных полетов легче, если предположить, что цель 
их — не сбор пищи для получения энергии, а совсем иная. 

Пищевые тельца и ткани. В комплексе признаков, состав- 
ляющих синдром выведения потомства, сбор пищевых телец 
играет определенную роль для выкармливания потомства опы- 
лителей. Значительно реже такие тельца служат для аттрактации 
самого опылителя, хотя эта функция приписывается им чаше. 
Многие подобные данные весьма неопределенны и, по-видимому, 
предлагаются лишь потому, что других объяснений пока нет, 
как, например, в случае с необычным аттрактантом Orchis 
(ср. Daumann, 1971). 

Функция многих других тканей, описанных как пищевые 
тельца, остается также весьма загадочной. Правда, в некоторых 
случаях имеются вполне убедительные данные, свидетельствую- 
щие об их функции. Это относится, например, к тканям, 
расположенным на плодолистиках Victoria amazonica (Knoch, 
1899) или на стаминодиях Calycanthus occidentalis (Grant, 1950). 
Подобные питающие органы известны и в других примитивных 
семействах, но отрывочные данные по пищевым тельцам и 
тканям имеются также и для более высокоорганизованных 
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таксонов, даже для орхидных. Большая часть пищевых телец, 
по-видимому, «предназначена» для жевания; следовательно, их 
легче всего могут использовать жуки и другие примитивные 
представители других классов. Если данная Делеворьязом ин- 
терпретация стробила Cycadeoidea правильна (Delevoryas, 1968), 
то можно говорить о пищевых тельцах даже в этой группе 
растений (ср. наблюдения Крепета о небольшом числе следов 
просверленных дырок в цветках). В современных цветках они 
наблюдаются у Prosopanche (Bruch, 1932). При этом автогамия, 
предполагаемая Крепетом (Crepet, 1972), не является обязатель- 
ной: например, у Ficus дихогамия обеспечивает ксеногамию. 
Если такой синдром опыления есть, то он представляет собой 
замечательный случай коэволюции цветок—опылитель на очень 
ранней филогенетической стадии; хотя у нас нет оснований 
считать, что Cycadeoidea были предками современных покрыто- 
семенных, этот синдром вносит также некоторую ясность в 
вопрос о происхождении опыления и цветков покрытосеменных. 

Развитие пищевых тканей зависит от общего состояния 
растения. Растения, растущие в условиях теплиц и страдающие 
от недостатка тех или иных питательных веществ, теряют 
способность развивать ткани, которые имеются у здоровых 
растений, произрастающих в естественных условиях. Это объяс- 
няет некоторые противоречивые данные в литературе. Так, во 
всяком случае у орхидных, многие «приманки» не поедаются, 
хотя они содержат много «пищи». Однако эти вещества, по- 
видимому, представляют собой продукты метаболизма, слу- 
жащие для образования запахов (van der Pijl, Dodson, 1966). 

Считают, что в цветках-ловушках некоторых Araceae Ha- 
секомые во время своего плена поедают пищевые ткани. Эта 
пища помогает выжить насекомому, но едва ли ее можно 
определить как аттрактант. Особый случай представляют собой 
цветки Amorphophallus variabilis (van der Pijl, 1937), которые, 
по-видимому, не являются ловушкой в физическом смысле 
этого слова; опылители-жуки проникают в цветок, соблазняе- 
мые сильным аттрактантом — съедобным веществом, нахо- 
дящимся на дне обертки (чехла), и остаются в цветке в 
течение нескольких дней, до тех пор пока не съедят все это 
вещество или пока оно не потеряет свою аттрактивную спо- 
собность. Пыльники успевают раскрыться до того, как жуки 
покинут цветок, так что насекомые оказываются полностью 
покрыты пыльцой. 

Следует отметить еще некоторые более или менее необычные 
источники пищи, представляемые цветками. Жидкость, выделяе- 
мая волосками рыльца Arum nigrum, поглощается насекомыми, 
пойманными в цветок (Knoll, 1926). Состав этой жидкости 
неизвестен. 
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У Eria и некоторых родственных орхидных описаны (Beck 
von Managetta, 1914) клетки, напоминающие пыльцу и распола- 
гающиеся на нижней губе. Автор решил, что эта имитация 
пыльцы, которая служит пищей для насекомых, питающихся 
пыльцой; пыльца орхидных обычно не поедается. В природных 
условиях этот факт не был проверен, но Додсон и Фраймайр 
(Dodson, Frymire, 1961) сообщили о сходном явлении у Maxi- 
Папа; данные были получены этими авторами при исследова- 
нии содержимого кишок самок эвглоссин. Дафни и Иври (Daf- 
ni, Ivn, 1979) сообщили о наличии таких клеток на губе 
Cephalanthera_longifolia, произрастающего в Израиле. Пищевые 
тельца обнаружили также в цветках, опыляемых. позвоночными. 
Для того чтобы быть до конца последовательными, здесь 
следует упомянуть о тех случаях, когда основным аттрактантом 
являются семязачатки Ficus, Yucca, Trollius. 


8.5. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. V – ЗАЩИТА 
И МЕСТО ДЛЯ ВЫВЕДЕНИЯ ПОТОМСТВА 


В литературе часто встречается понятие Obdachblume — 
„цветок-убежище”’ К этому понятию очень часто прибегают, 
когда не находят каких-либо других причин для объяснения 
того или иного явления. Несомненно, что шмели часто остают- 
ся на ночь и ишут убежища в цветках (самцы это делают 
постоянно), однако очень сомнительно, чтобы это играло какую- 
либо существенную роль для процесса опыления, даже если 
и наблюдаются определенные преимущества (Peponapis в ce- 
мействе Cucurbitaceae). Фогель сообщал нам, что он находил 
насекомых, прятавшихся в цветках Serapias, но ван дер Пэйлу 
никогда не удавалось находить насекомых в цветках этого 
рода в дневное время. Горовиц (Horovitz, 1976) утверждает, 
что у Anemone coronaria «наиболее существенными векторами 
пыльцы служат те насекомые, которые используют цветки в 
качестве убежища и двигаются беспорядочно от цветков в 
мужской стадии... к цветкам в женской стадии... в меньшей 
степени пчелы, такие, как самцы Eucera sp. и ряд других — 
от питающихся пыльцой жуков до хищных представителей 
семейства Anthocoridae». Температурные условия внутри цветка 
и их возможное значение обсуждаются на с. 151. 

Достаточно убедительный пример использования цветка как 
убежища при изменении температуры — это использование цветка 
Calluna vulgaris. Очевидно, что цветки Calluna приспособлены 
к посешению крупными насекомыми, и пчелы охотно его 
посещают, но эти визиты могут быть излишними из-за ак- 
тивности Taeniothrips ericae (Hagerup, 1950a; Haslerud, 1974), 
которые проводят большую часть своей жизни внутри цветка. 
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Животные, которые не очень активно оберегают свое потом- 
ство, откладывают яйца там, где есть пища, например в 
цветке. И если Calluna представляет собой сочетание как убе- 
жища, так и места для выведения потомства, TO Trollius 
europaeus служит примером последнего. Опыление в этом случае 
еще весьма «грязное». Более тонкий процесс, представляющий 
продолжение этого пути развития, обнаружен Райли у Yucca 
и юкковой тегитикулы. Позднее это явление тщательно исследо- 
валось другими авторами (Baker, 19616; Powell, Mackie, 1966). 
Иногда утверждают, что те адаптации, которые встречаются в 
экологии опыления, не являются взаимными; растения якобы 
приспосабливаются к (статическим) животным так же, как они 
приспосабливаются к ветру или воде как опыляющим агентам. 
Нет лучшего опровержения этому, чем пример Tegiticula 
(«Pronuba»), этологию и морфологию которой можно понять 
только в том случае, если рассматривать их как часть общего 
синдрома опыления («межвидовой симбиоз»; Алпатов). 

Другими примерами совершенной взаимной адаптации между 
цветком и насекомыми, ищущими место для выведения по- 
томства, служат известные случаи Ficus spp., характеризую- 
щиеся очень сложной сменой поколений как у растения, так 
и у опылителя. Более простое отношение описано Брухом 
(Bruch, 1932) для Prosopanche burmeisteri (Hydnoraceae). В тол- 
стых мясистых цветках этого покрытосеменного паразитическо- 
го растения обычно выводятся личинки опыляющих их жуков; 
эти личинки питаются только наружными частями цветков и 
поэтому не мешают дальнейшему развитию растения. Интерес- 
но в этом отношении близкое сходство между цветками Pro- 
sopanche и стробилами Cycadeoidea, причем последний опыляется 
таким же путем, что было показано Крепетом (Crepet, 1972). 

Ни в какой другой области экологии опыления равновесие 
не является столь неустойчивым, как в синдроме места для 
выведения потомства, а именно равновесие между взаимной 
пользой и деструктивным поведением по отношению к опылите- 
лю или цветку. Первый может съесть семена, а второй — 
индуцировать «ложную кладку яиц». 

Паразитическая роль некоторых видов ночных бабочек (Di- 
anthoecia, Hadena), опыляющих определенные виды Caryophyl- 
laceae, а также Lycaena spp. в других семействах, известна 
уже давно (Kerner, 1898). При этом наблюдается в основном 
деструктивный эффект — личинки поедают развивающиеся семя- 
зачатки. Однако деструкция не всегда носит общий характер: 
некоторые коробочки остаются нетронутыми (либо потому, что 
в них не были отложены яйца, либо потому, что яйца по- 
гибли), и в них развиваются семена. В этом случае опыление 
необходимо и для насекомого, иначе не было бы пищи для 
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развивающихся внутри гинецея личинок. По данным Стиртона 
(Stirton, 1976), другой представитель Hadeniae паразитирует на 
семенах, но в то же самое время является единственным 
опылителем некоторых Liliaceae в Южной Африке. 

Во взаимоотношениях между Hadena bicruris и Melandrium 
album, как показал Брантез (Brantjes, 1976), весьма существенны 
следующие факторы: 

1) самки должны питаться перед каждой кладкой яиц; 

2) и самки, и самцы питаются как на тычиночных, так и 
на пестичных цветках; 

3) яйца откладываются (в естественных условиях) только на 
пестичных цветках. 

Если каждый цветок дает некий объем нектара (или другой 
пищи), равный у, а ночной бабочке перед откладыванием яиц 
необходимо получить Г нектара, то она должна посетить V/v 
цветков. Если считать, что самцы делают то же самое, то 
число посещений увеличивается вдвое, однако только половина 
насекомых вернется к женскому цветку. Если в каждый период 
яйцекладки будет отложено е яиц и каждая личинка уничтожит 
с пестиков из общего числа C, приходящегося на | цветок, 
то мы получим: 


При равенстве этого выражения требования насекомого удов- 
летворены полностью, но растение не получает ничего. Если 
левая часть неравенства меньше правой, то насекомое будет 
ощущать недостаток в пище, и некоторые личинки погибнут 
от голода; только в том случае, если левая часть неравен- 
ства будет болыше правой, станет возможным опыление рас- 
тения. В случае Yucca v, V е и С равны единице, и 
«излишек для опыления» получается вследствие того, что с 
меньше единицы (личинки не съедают весь пестик). У Trollius 
(C/c) > 1 и опять наблюдается эффект опыления. У Melandrium 
album результат опыления, по-видимому, очень незначителен и, 
возможно, опыление и завязывание семян обусловлено актив- 
ностью других насекомых. В данном случае стратегия опыления 
в сообществе как едином целом противопоставляется стра- 
тегиям отдельных особей. Эту проблему, которая постоянно 
возникает как одна из основных на последних дискуссиях, мы обсу- 
дим ниже (с. 257—258). В этой связи отношения Hadena — 
Melandrium можно рассматривать как тип паразитического по- 
ведения, которое становится таковым в силу определенных 
обстоятельств и поэтому не может существовать без давле- 
ния извне; должен существовать какой-то альтернативный про- 
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цесс, B противном случае взаимоотношения прекратятся. Могут 
ли такие взаимоотношения развиваться дальше вплоть до 
достижения коадаптации, подобной коадаптации у Yucca, не 
ясно, и мы этого касаться не будем. 

Трудно не рассматривать подобные синдромы опыления 
как стадии в экологической эволюции, которая могла иметь 
место и в различных группах насекомых и во многих груп- 
пах растений, и которая шла от более или менее случайных, 
более или менее дистропных отношений к совершенному цик- 
лическому симбиозу, когда цветок и опылитель следуют в 
своем развитии друг за другом и обоюдно взаимозависимы. 

Готтсбергер (Gottsberger, 1970) обнаружил, что жуки-опылите- 
ли (долгоносики), выводящие свое потомство в цветках Аппопа- 
сеае, делают это несколькими способами: одни личинки пре- 
вращаются B куколку внутри цветоножки, другие живут B опа- 
дающих очень толстых лепестках. Однако поскольку цветки 
представляют собой необычный субстрат для этих личинок, 
отношения не носят характера собственно симбиоза, хотя они 
прекрасно служат целям растения. 

Описано (Silberbauer-Gottsberger, 1973; Essig, 1971, 1973) 
опыление, которое производят во время кормления и размно- 
жения дистропные жуки в еще закрытых обертках различных 
родов пальм. Аналогичное наблюдение было сделано и отно- 
сительно масличной пальмы (Heusser, 1912). У Salacca обнару- 
жена двойная система привлечения: пчел (Trigona) привлекает 
(ночью) нектар, и в TO же самое время жуки, отклады- 
вающие яйца, посещают соцветия (Mogea, 1978). 

Подобный тип аттрактации (места для выведения TMO- 
томства) не зависит от организации цветка покрытосеменных, 
как это наблюдается в идентичном случае для стробилов 
саговниковых (Wester, 1910). По данным Готтсбергера (Got- 
tsberger, 1970), виды, выводящие потомство в стробилах Za- 
та, обнаруживались во взрослом состоянии внутри цветков 
Annonaceae. Специфичность аттрактации, типичная для обычного 
синдрома опыления, по-видимому, не развивается. 

Не очень близкие взаимоотношения наблюдаются между 
мельчайшими двукрылыми (Forcipomya sp.) и растением какао. 
Насекомое выводит свое потомство в разлагающихся бобах, 
и это наводит на мысль о TOM, что слишком безжалостная 
чистка плантаций может помешать получить семена в следую- 
щем году (Dessart, 1961). Однако Африка, где это описано, 
не является родиной Theobroma, и, возможно, в Америке эти 
взаимоотношения совсем иные. Сходная ситуация была описана 
Уиндером и Силвой (Winder, Silva, 1972 a, b), причем в этом 
случае местом выведения потомства служили представители 
семейства бромелиевых. 
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Сходная ситуация описана Шнейдером и Муром (Schneider, 
Moore, 1977) для жуков Donacia piscatrix и Nymphaeaceae, 
которым присущ синдром опыления, характерный для всего 
семейства (стр. 282). Копуляция обычно происходит внутри 
или около цветков (аттрактация — свидание), яйца откладыва- 
ются под листьями, личинки проникают внутрь и кормятся 
около растущей зоны корневища. Будучи деструктивным, это 
поведение предполагает существование равновесия между расте- 
нием и опылителем-хищником (ср. с. 169—171, 282). 

Особым случаем аттрактации, относящейся к синдрому 
убежище — место выведения потомства, является использование 
цветков хищниками, скрывающимися в них. Горовиц и др. 
(Horowitz et al. 1975) описали случай потенциального опы- 
ления Anemone coronaria хищными клопами в Израиле. Этот 
синдром характерен также для арктических областей (Kevan, 
1972). 

При обманной аттрактации (в редких случаях) процесс 
может зайти так далеко, что насекомое откладывает яйца 
в цветке, но они, как правило, не имеют возможности раз- 
виваться, хотя в некоторых цветках они все же развиваются, 
образуя новое поколение опылителей. Так обеспечивается по- 
полнение опылителей. То же самое наблюдается у Artocarpus 
heterophyllus, относящегося к другому анемофильному роду 
(van der Pijl, 1953), близкому к Ficus. Борг (Borg, 1977) o6- 
наружил личинок внутри тычиночных соцветий других Могасеае: 
Cecropia, Trilapsium, что делает переход более правдоподобным. 
Положение Dorstenia в этом ряду не ясно. Сходные примеры 
имеются в других семействах: Alocasia pubera (van der Pijl, 
1933), Rafflesia и Philodendron, опыляемый жуками (Hubbard, 
1895). В цветки Colocasia откладывают яйца мухи (Cleghorn, 
1913), а в Dieffenbacha — жуки (Madison, 1979). В большинстве 
случаев эти синдромы можно рассматривать как синдромы, 
развившиеся из более простого сапромиофильного синдрома. 
На с. 178 описан особый случай мицетофильных комаров. 

В этой связи мы снова обращаемся к наблюдению Рэтрея 
(Rattray, 1913) над жуками, поедающими пыльцу из мужских 
шишек Encephalartos и откладывающих яйца в женских. Оче- 
видно, два типа шишек воздействуют на различные инстинкты 
насекомого — единственный известный до сих пор случай. Од- 
нако что же привлекает насекомых, откладывающих яйца в 
мужские цветки других двудомных растений? Для человека 
мужские шишки Encephalartos имеют запах, а женские — нет. 

В первых изданиях этой книги мы упоминали цветки ор- 
хидеи Oberonia twaithessii, по внешнему виду напоминающие 
тлей, и предположили, что они могут привлекать муравьев. 
Так как это было только предположение, а дополнительных 
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данных по этому вопросу не поступало, мы решили опустить 
ссылку. Однако в 1977 г. Иври и Дафни показали, что Epi- 
pactis consimilis помимо нектарной аттрактации и аттрактации 
места совокупления привлекает также женские особи мух- 
журчалок, личинки которых питаются растительными тлями. 
Самки откладывают яйца на растение; это, как полагают 
авторы, возможно потому, что цветки по своей окраске, раз- 
меру (и запаху) имитируют тлей. На наш взгляд, цветки 
Oberonia еще больше напоминают тлей. 


8.6. ПЕРВИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
VI — ПОЛОВАЯ АТТРАКТАЦИЯ 


Обнаруженный Поянном [впервые опубликовано Корревоном 
и Поянном (Correvon, Pouyanne) в 1916 r.] факт, что Ophrys 
speculum привлекает самцов перепончатокрылых! с помощью 
половой аттрактации, имитируя самок, оставался незамеченным 
в Течение многих лет, хотя это само по себе носило сен- 
сационный характер и, кроме того, разрешало старую проблему, 
связанную с поисками аттрактанта в цветке Ophrys. Однако 
в работах других ботаников и зоологов первоначальные на- 
блюдения и выводы были подтверждены позднее (Wolff, 1950, 
1951; Kullenberg, 1973a и ранние; различные работы, цитируе- 
мые в статье Kullenberg, Stenhagen, 1973). Цветки Ophrys дей- 
ствуют Ha сенсорные органы самцов перепончатокрылых таким 
образом, что вызывают те же инстинктивные реакции и дей- 
ствия, которые ведут к копуляции. Этот последний акт npo- 
исходит в таком положении и таким образом, что насекомое 
касается носика своей головой или брюшком и уносит поллинии. 
Но поскольку его половой инстинкт не удовлетворен, насекомое 
направляется к следующему цветку, и все повторяется сначала. 
Обычно говорят о цветках, имитирующих самок насекомых, 
и о том, что эта имитация имеет описанный психологический 
эффект. Если быть точными, то это не совсем правильно, 
так как большая часть актов происходит до того, как TMO- 
являются самки, и, следовательно, у самцов нет зрительного 
абраза имитируемой самки. Вместе с тем внешнее сходство 
между цветком и насекомым поразительно. Размер и форму 
легко объяснить как "необходимое условие для псевдокопу- 
ляции, «опушенность» нижней губы — как осязательный стимул. 
Но как рассматривать имитацию глаз (см. ниже) и антенн 
насекомого у О. insectifera? Обеспечивают ли они какой-либо 
незрительный стимул? И далее — голубое пятно на губе многих 


1 Термин «псевдосексуальность» излишен. Несомненно, что цепь ин- 
стинктивных реакций. которая индуцируется у насекомого, основывается на 
истинной сексуальности. Термин «псевдокопуляция» имеет смысл. 
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из этих цветков, имитирующее (во всяком случае для глаза 
человека) отражение крыльев отдыхающего перепончатокрыло- 
го? Не следует забывать и ультрафиолетовое отражение! 

«Псевдонектарники» О. insectifera представляют собой пре- 
красный пример этого синдрома; сами по себе они необъяс- 
нимы, о чем свидетельствует огромная литература, где пыта- 
лись объяснить их функцию. В синдроме подобия насекомым 
«псевдонектарники» без труда находят себе место как глаза 
псевдосамок. Еще лучше эти образования развиты у Calochilus 
и у представителей других родов (Fordham, 1946). 

Помимо удивительного сходства формы и строения цветка 
и имитируемых ими самок насекомых наблюдается, вероятно, 
и сходство в отношении запаха. В выделениях насекомых 
и цветков были идентифицированы одни и те же вещества. 
То, что такие вещества активны, было показано в опытах, 
где насекомые находили спрятанные цветки. Tak, Стаутамайр 
(Stoutamire, 1974) сообщал, что самцы ос следовали за его 
автомобилем и проникали в кабину, если в ней были цветы 
этого типа, которые лежали на полу позади сиденья. 

Насколько нам сейчас известно, синдром половой аттракта- 
ции, по-видимому, характерен только для семейства орхидных, 
где он обнаружен помимо Ophrys и в других ‚родах (cp. van 
der Pijl, Dodson, 1966). «Жертвами» обмана оказываются осы, 
пчелы, мухи, и даже сообщали о случаях полового возбуж- 
дения у жуков. 

Еще один случай сексуально обусловленного опыления был 
недавно обнаружен в Южной Америке (Dodson, Frymire, 19616), 
где водятся пчелы (Centris), самцы которых «владеют» опре- 
деленной территорией, откуда они прогоняют других пчел. 
Когда цветки Oncidium колышутся на ветру, самцы принимают 
их за пчел и пытаются прогнать, нанося быстрые удары; 
именно во время таких атак и происходит опыление цветков. 

Ситуация, аналогичная «псевдоагрессии» Centris, была обна- 
ружена и в отношении некоторых других орхидных (Brassia 
и Calochilus spp.) Самки сколицид (Campsomeris) ошибочно 
принимали нижнюю губу этих цветков за насекомых, которыми 
питаются, и жалили их, производя при этом опыление (уап 
der Pijl, Dodson, 1966; более поздние наблюдения Додсона). 
Этот случай можно расценивать как псевдопаразитическую ат- 
трактацию, принадлежащую, конечно, к большой группе меха- 
низмов «обмана». 

Оценивая эти синдромы, следует особо отметить, что по- 
ловая аттрактация побуждает производить опыление группу жи- 
вотных, а именно самцов, которые обладают более слабыми 
пищевыми инстинктами и которые вследствие этого, вероятно, 
слабее привлекаются обычными аттрактантами. 
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Среди различных типов половой аттрактации можно выде- 
лить аттрактацию мест совокупления, которая предусматривает 
одновременное присутствие в цветке опылителей обоих полов, 
что обеспечивает наличие процесса спаривания. Хорошо извест- 
но, что насекомые выбирают специфические места для спари- 
вания, но в большинстве случаев частое использование цветков 
для этой цели не может рассматриваться как часть синдрома 
опыления. Опыление вследствие такой аттрактации может быть 
установлено только в том случае, если 1) опыление цветка 
этими насекомыми зависит от присутствия другого пола, а не 
происходит только в результате случайной встречи из-за нали- 
чия какого-либо другого аттрактанта и 2) если копуляция 
обеспечивает или увеличивает эффективность опыления. Приве- 
дем несколько примеров. Самки пчел олиголектически привлека- 
ются цветками Proboscidea, но кроме того самки посещают 
их ради нектара. Самцы политропны в отношении нектара, 
но ожидают самок в цветках Proboscidea, где и происходит 
копуляция (Hurd, Linsley, 1963). Готтсбергер (Gottsberger, 1970) 
наблюдал подобное поведение жуков в различных цветках 
Аппопасеае; кроме того, показано (Zawortnik, 1972), что цветки 
Mentzelia tricuspis являются местом «свиданий» для Megandrena 
mentzeliae. Фогель (Vogel, 1978) описал подобную аттрактацию 
для мицетофильных комаров в цветках Asarum caudatum; эта 
аттрактация имеет место наряду с (обманной) аттрактацией 
места выведения потомства. В этом синдроме опыление 
производят насекомые обоих полов, тогда как аттрактация 
места выведения потомства привлекает только самок. 

Более сложный случай, который наблюдали у тиннид (осы), 
описан Стаутамайром (Stoutamire, 1974). Самцы находят Ha 
земле самок, которые не умеют летать, и поднимают их с 
собой в воздух или на некоторые цветки, где и происходит 
спаривание. После этого самки возвращается к жизни на 
земле. Нижняя губа различных австралийских орхидных (Ca- 
ladenia, Drakaea) имитирует этих самок, и самцы, пытаясь 
схватить их, сталкиваются с колонкой; при этом поллинии 
попадают им на грудь. 

Встречается также территориальная аттрактация. К сожале- 
нию, слово «территория» — весьма не ясное. Выше оно исполь- 
зовалось в обычном смысле: для обозначения «личной» терри- 
тории, хорошо охраняемой обычно самцами. В случае об- 
щественных перепончатокрылых это слово также означает не 
очень определенную территорию, где собирается большая часть 
самцов; обычно это происходит в определенное время дня. 
Полагают, что такое регулярное скопление самцов увеличи- 
вает половую аттрактацию. Ввиду того что цветки могут 
служить маркерами такой территории, территориальность насе- 
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комых может играть существенную роль в опылении. Фогель 
(Vogel, 1972) описал случай такого территориального вылета 
Eucera tuberculata, во время которого происходило опыление 
цветков Orchis рарШопасеа (не имеющих известных аттрактантов). 

Крупный жук Trichosteta fascicularis часто прячется на дне 
постоянно полуоткрытых соцветий определенных видов Protea 
(например, Р barbigera), которые, по-видимому, обычным спо- 
собом не могут привлекать каких-либо опылителей. Следует 
выяснить, не является ли этот случай разновидностью ат- 
трактации места совокупления, поскольку часто наблюдали 
копуляцию Trichosteta в соцветиях Proteaceae (Protea, Leucosper- 
тит; Fægri). 

Связь между запахом и аттрактацией места совокупления 
может стать чрезвычайно сложной. Додсон и др. (Dodson et al., 
1969, с. 1975) утверждает, что самок эвглоссин привлекает 
не запах, а что-то другое при появлении самцов. Полагают, 
что самок пчел громкое жужжание приближающихся самцов 
привлекает гораздо сильнее, чем аттрактанты, которые иногда 
могут быть вредными для них. 


Глава 9 


Биотическое опыление. 
Вторичные аттрактанты 


9.1. ВТОРИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
I — ЗАПАХ 


Подобно нектару, запах появился y высших растений как некое 
эволюционное новшество, а не достался им в наследство как 
признак специализированных спорангиеносцев. У нас нет никаких 
оснований полагать, что органы рассеивания спор и репродуктив- 
ные органы древних сосудистых криптогамных растений обладали 
запахом. Вместе с тем запах как вторичный аттрактант также 
характерен для некоторых криптогамных (Phallaceae, Splachna- 
сеае и др.), причем в этих случаях он носит явно имитацион- 
ный характер (см. ниже). В тех случаях, когда запах носит 
абсолютный характер, например у Characeae или Jungerman- 
niaceae, его экологическая роль, если таковая имеется, заклю- 
чается, по-видимому, в отпугивании. 

Наиболее вероятно, что основная роль запаха состоит в том, 
что он инициирует инстинктивные реакции животных, в том числе 
человека, но особенно это относится к насекомым. Следователь- 
но, запах представляет собой чрезвычайно важный аттрактант. 
В соответствии с этим на образование пахучих веществ тратится 
огромное количество химической энергии, о чем можно судить 
по исчезновению крахмала в период цветения, когда цветки 
издают запах (ср. Meeuse, Buggeln, 1969). Между прочим, 
образующееся при этом тепло способствует распространению 
запаха вверх, а как показывают результаты опытов, восходящие 
ароматные токи привлекают насекомых в большей степени, чем 
нисходящие. Тепло ускоряет и испарение. 

Мы не можем а рпоп представить себе химические ощущения 
насекомых, но в целом, по-видимому, они не отличаются значи- 
тельно от ощущений человека, за исключением того, что некото- 
рые вещества, очень сильно действующие на органы чувств 
человека, совсем не дейєтвуют на органы чувств насекомых. 
И наоборот, в отношении других веществ ощущения насекомых, 
вероятно, более острые, особенно это касается тех веществ, 
которые свидетельствуют о наличии пищи или о присутствии 
половых партнеров. 

Есть основания полагать, что запах представляет собой более 
древний вторичный аттрактант, чем зрительные стимулы. Во 
всяком случае, такие примитивные растения, как саговниковые, 
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обладают чрезвычайно сильным запахом; сильные запахи харак- 
терны также для многих цветков, опыляемых жуками, а этот 
способ опыления считается весьма примитивным. Воздух тропи- 
ческих ночей напоен немыслимыми ароматами опыляемых жука- 
ми цветков : Victoria, Amorphophallus, Myristica, Cyclanthaceae, Mag- 
noliaceae, Annonaceae и других. Иногда цветки, источающие столь 
сильный аромат, имеют очень простое строение (аморфный тип 
по классификации Леппика) или очень мелкие, подобно цветкам 
Osmanthus fragrans, насыщающим воздух сильным запахом пер- 
сика. Часто можно наблюдать, что обонятельная и зрительная 
аттрактации заменяют друг друга. 

О степени важности того или иного вторичного аттрактанта 
для насекомого можно судить по тому, как оно приближается 
к цветку: если аттрактант визуальный, то насекомое будет лететь 
по более или менее прямой линии независимо от направления 
ветра. Если аттрактант обонятельный, то насекомое будет 
лететь против сенсорного градиента, т. е. 1) оно будет лететь 
против ветра и 2) оно будет достигать зоны максимальной 
концентрации, минуя ее, вновь возвращаться и проходить, 
постоянно приближаясь к объекту по зигзагообразной линии. 
Навозные жуки и падалыцики характеризуются своеобразным 
поведением при воздействии обонятельной аттрактации; подлетая 
к своей цели, эти насекомые делают неожиданные «пике». 

Решить вопрос о том, какой тип аттрактации (визуальная или 
обонятельная) воздействует на данное животное, можно с по- 
мощью простой стеклянной трубки, в которую помещается 
цветок; при этом запах исходит из открытого конца трубки. 
Если насекомое летит в направлении цветка, закрытого трубкой, 
то это означает, что оно реагирует на визуальную аттрактацию. 
За некоторыми важными исключениями, этот опыт позволяет 
утверждать, что, как правило, днем насекомых привлекает визу- 
альная аттрактация, особенно когда речь идет о болыних рас- 
стояниях. Возможно, что запах и текстура поверхности служат 
важным фактором в процессе узнавания на близком расстоянии 
(т.е. на расстоянии | см и менее). Опыты с моделями цвет- 
ков (с запахом и без запаха) и настоящими цветками показывают, 
что в таких случаях приближение насекомого к цветку происходит 
под действием визуальной аттрактации, а само посещение — под 
действием запаха (Manning, 1957). Таким образом, нет ничего 
удивительного в TOM, что в очень больших или «сложных» 
цветках пахучие вещества продуцируются в особых частях или 
даже специальных органах — «осмофорах» (Vogel, 1963), которые 
могут имитировать нектарники. 

Ритмичность в образовании пахучих веществ, особенно 
У цветущих ночью растений, указывает на то, что, несмотря на 
очень острое зрение ночных опылителей, запах является главным 
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средством обнаружения цветков (ср. тусклую невыразительную 
окраску некоторых ночных цветков). Существует несколько видов 
цветущих днем растений, у которых запах, должно быть, служит 
основным способом «рекламирования»: Reseda odorata, Vitis 
и т. д. (Knoll, 1928). 

Было предложено несколько систем классификации запахов, 
но все они весьма неудовлетворительны, так как позволяют 
судить о субъективных сенсорных реакциях только косвенно 
и четко связаны с химическими или физическими условиями, 
как связаны цвет или звук (см., однако, Amoore et al., 1962). 
Большинство терминов в этих системах довольно расплывчаты 
и неточны, например «аминоидный» или «терпеноидный». Мы не 
будем разбирать эти системы классификации, а просто разделим 
запахи на два функциональных класса: абсолютный запах и ими- 
тированный запах. 

Под абсолютным запахом мы понимаем запах, который — 
для человека — не имеет непосредственного сходства ни с каким 
другим запахом вне сферы окружения цветка. Очень редко 
наблюдается сходство между абсолютными запахами или между 
абсолютными и другими запахами различного происхождения, 
но такое сходство, как, например, сходство между запахом 
фиалок, Trentepohlia iolithus и корневищ Iris florentina или между 
Saussurea alpina и ванилью, вероятно, является чисто случайным. 
В лучшем случае такое сходство, если при этом наблюдается 
и химическая идентичность вырабатываемых пахучих веществ, 
свидетельствует о том, что в образовании этих веществ прини- 
мают участие одинаковые метаболические процессы. Если сход- 
ство запахов не обусловлено идентичностью химического состава, 
то вполне вероятно, что эти запахи не сходны для животных 
с другими обонятельными ощущениями, например для насекомых. 

Реакция на абсолютные запахи может быть инстинктивной 
или приобретенной, но рано или поздно эта реакция органически 
соединяется с цепью реакций, связанных с пищевой или половой 
активностью. Абсолютный запах функционирует только в рамках 
взаимоотношений насекомого и цветка, а вне этих отношений не 
инициирует никаких реакций. Вместе с тем «не тот» запах, 
абсолютный или не абсолютный, предупреждает насекомое о том, 
что оно находится не там, где оно должно находиться, и, воз- 
можно, его ввело в заблуждение морфологическое сходство. 

Каждый имитированный запах в точности копирует какой-либо 
иной запах, источником которого является не цветок, причем 
имитированный запах инициирует ту же цепь реакций у насеко- 
мых, которая инициируется запахом-моделью. Однако эти реак- 
ции, если они возникают в ответ на имитированный запах, 
оказываются либо бесполезными, либо даже вредными для насе- 
комого, например псевдокопуляция у Ophrys, или посещения 
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насекомыми-падальщиками в поисках пищи или иногда даже для 
яйцекладки цветков, запах которых имитирует запах разлагаю- 
щегося белка или фруктов. 

В обоих случаях действующим элементом является эффект, 
оказываемый на насекомого-опылителя, а не химический состав 
выделяемого пахучего вещества. Абсолютный запах вполне воз- 
можно имитировать в опытах, т.е. предоставить опылителю 
вещества, которые ‘будут запускать такие же реакции, как и при 
посещении цветков. Подобного эффекта можно достичь с по- 
мощью выделенных из цветков ароматных веществ. В данном 
случае эти запахи будут функционировать как имитированные, 
поскольку они запускают цепь реакций, основанных на ложном 
источнике. 

Имитированные запахи составляют основу аттрактации с по- 
мощью обманных синдромов. 

Более сложный случай имитации запаха наблюдается у неко- 
торых цветков, например у Veratrum album var. lobelianum 
(Daumann, 1967, другие примеры на с. 176—177): их запах очень 
напоминает запах сапромиофильных цветков, но одновременно 
они выделяют и нектар. Можно ли рассматривать этот случай 
как обманную аттрактацию — чисто семантический вопрос. 

Запахи, имитирующие запах разлагающегося белка, действуют 
весьма специфически; при этом различные насекомые могут 
реагировать на различные составные части рассматриваемого 
комплекса. Во всяком случае, у некоторых растений принцип 
аттрактации, по-видимому, очень напоминает аттрактацию раз- 
лагающегося белка, но это весьма неприятный для человека за- 
пах (например, запах некоторых Cypripedilinae). 

Для Arum conophalloides (Knoll, 1926) характерен другой вид 
аттрактации. Опыление цветков этого вида происходит точно так 
же, как у всех Агит, но из насекомых эти цветки привлекают 
только мелких кровососущих мошек — причем только самок 
(самцы кровью не питаются). По-видимому, запах этих цветков 
имитирует запах кожи животных, на которых обычно питаются 
эти насекомые. 

Между аттрактациями с помощью абсолютного и имити- 
рованного запахов имеется большое различие: в развитии первого 
типа аттрактации участвуют только два партнера — растение и жи- 
вотное. В последнем случае имеется третий элемент — уже суще- 
ствующий запах, который должен быть имитирован. Следова- 
тельно, филогенетические пути, приводящие к тому или иному 
типу аттрактации, различны. 

По своему воздействию на опылителей запахи могут быть 
разделены на две группы: запахи, действующие непосредственно 
и более или менее опосредованно. Запахи первой группы вызывают 
уже существующие реакции, например реакции насекомых-падаль- 
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щиков на запах разлагающегося белка, откуда бы этот запах ни 
исходил — от цветка или от действительно разлагающегося белка. 
Вместе с тем сам по себе запах цветков яблони едва ли 
вызовет необходимую реакцию у пчелы; только после того, как 
насекомое «узнает», что этот запах сопровождает источник 
нектара, оно будет реагировать на него. Следовательно, типичный 
«цветочный» запах оказывает косвенное действие. 

Учитывая современное состояние знаний о запахах и реакциях 
насекомых, можно сказать, что только два разобранных выше 
примера довольно легко классифицировать; большую же часть 
случаев классифицировать весьма затруднительно. 

Кёлленберг (Kullenberg, 1956a) выдвинул гипотезу, согласно 
которой цветочные запахи напоминают запахи посещающих их 
животных. Причинно-следственная оценка этой гипотезы приводит 
к бессмысленной дискуссии о том, цветок ли имитирует запах 
насекомого, или насекомое приобрело цветочный запах? В синдро- 
ме половой аттрактации ответ на этот вопрос довольно прост; 
в отношении других синдромов (если они существуют) следует 
ожидать дальнейнтей информации (см. ниже). Запах (для человека) 
летучей мыши, которым обладают многие цветки, опыляемые 
этими животными, мог возникнуть как часть гипотетического 
«синдрома Кёлленберга». Имитированный ли это запах? Летучие 
мыши — общественные животные, и запах для них — средство, 
позволяющее держаться отдельным особям вместе (van der Pijl). 

Имитированные запахи — это не только запахи, напоминающие 
запах разлагающегося белка. Многие цветки, опыляемые жуками, 
обладают сильным запахом фруктов. Имитируется ли в этом 
случае фруктовый запах и при этом активируются ли врожден- 
ные инстинкты жуков, поедающих фрукты, или жуков, происходя- 
щих от питавшихся фруктами предков? В последнем случае 
возникает вопрос: сколько поколений сменилось до того; как этот 
обратный контакт был утрачен, а запах стал абсолютным? 

Все становится гораздо проще, если обратиться к феромонам. 
Запахи как сигналы более важны для насекомых, чем для челове- 
ка: насекомые живут в мире запахов; именно запахи служат 
сигналом к началу какой-либо активности насекомого. Запахи, 
особенно запахи, связанные с системой размножения насекомых, 
могут быть очень специфическими и оказывать чрезвычайно 
специфическое действие. Запахи — весьма существенный компо- 
нент в системе половой аттрактации. Входящие в эту систему 
цветочные запахи запускают половые реакции у воспринимающих 
их особей. Кёлленберг (Kullenberg, 1973a) и его сотрудники 
(Priesner, 1973) изучили природу активных веществ цветков Ophrys. 
По-видимому, одним из ключевых веществ в этом случае 
является ү-кадинин. Электроантеннограммы показывают, что 
реакции HÀ STO вещёство и на различные вещества, выделенные 
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из отдельных частей (из губы) цветков Ophrys, чрезвычайно 
сильны. Абсолютная идентичность этих веществ и истинных 
феромонов [предполагаемая Кёлленбергом (Kullenberg, 1956b)] 
определенно не установлена. 

Чрезвычайно сильный аттрактивный эффект феромонов может 
быть имитирован с помощью ароматических и терпеноидных 
веществ, используемых в качестве приманки для привлечения 
на далекие расстояния самцов эвглоссин. В этом случае и при 
отсутствии настоящего цветка можно получить существенную 
информацию о процессе опыления орхидных (Dressler, 1970). Все 
сказанное выше не кажется слишком неожиданным, здесь мы 
явно имеем дело с обманным синдромом: имитация одного 
запаха другим (Tengo, Borgstrom, 1977). 

Наличие феромонов характеризует довольно сложный синдром, 
а именно синдром «меченных запахом территорий ухаживания» 
(Kullenberg, 1973). Кёлленберг писал, что самцы шмелей метят 
территорию запахом, выделяемым головными железами, касаясь 
челюстями листьев, веток и т. д. Во время этого процесса они 
и сами начинают сильно пахнуть: «самцы шмелей... функциони- 
руют как настоящие ароматные щеточки» (Kullenberg et al., 1973). 
Разница между этим способом метить территорию и собиранием 
ароматных веществ, описанным Фогелем (ср. с. 125), заключает- 
ся в том, что в последнем случае самцы сами не издают 
запаха (или только в очень незначительной степени). Во всяком 
случае, такое выделение ароматных веществ может составить 
важную часть синдрома аттрактации места совокупления. 

Запахи — это не только средство привлечения. Они очень важны 
для распознавания соответствующего полового партнера. Хилз 
(Hills, 1972) утверждает, что запахи в основном препятствуют 
межвидовой гибридизации у Catasetum. В этом случае запахи 
обусловлены 39 различными ароматическими веществами и заме- 
на одного из них может послужить препятствием для гибриди- 
зации. Причиной подобных замен могут быть мутации; возни- 
кающие при этом преграды для спаривания могут стать отправной 
точкой для видообразования еще до развития морфологических 
различий (Dodson et al., 1969). Качественные различия запахов 
у различных рас люцерны обеспечивают преимущественное посе- 
щение пчел (Loper, Waller, 1970). Не ясно, является ли отмеченное 
свойство врожденным, или это результат действия системы связи, 
характерной для медоносных пчел (cp. Waller et al., 1974). С дру- 
гой стороны, Кёлленберг (Kullenberg, 1973) считает, что имеются 
очень незначительные различия между запахами Ophrys и их 
действием на различных опылителей при половой аттрактации. 

Уильямс и Додсон (Williams, Dodson, 1972) показали, что 
самцов эвглоссин можно привлечь только одним химически 
чистым веществом, выделенным из ароматных веществ орхидных; 
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добавка же какого-либо второго пахучего вещества может иметь 
даже негативный сопутствующий эффект. Последний факт свиде- 
тельствует о двойной роли запахов как аттрактантов и как 
механизмов изоляции. Поскольку в этом случае запахи тесно 
связаны с синдромом размножения пчел, обобщения в отношении 
аттрактации запахом следует делать с осторожностью. Спорным 
остается и вопрос о том, в какой степени запахи выполняют 
роль репеллентов (за исключением феромонов). В литературе 
встречается много ссылок на то, что медоносных пчел и шмелей 
отпугивают запахи разлагающегося белка, исходящие от цветков, 
которые обычно опыляются мухами, а также удушающие запахи 
(с. 196) и запахи жирной кислоты, исходящие от цветков, 
опыляемых летучими мышами. 

Имеются данные о том, что высшие перепончатокрылые 
«метят пустые цветки», оставляя следы запахов там, где уже 
побывали. Легко наблюдать, как насекомые избегают посещать 
такие цветки, но этот эффект длится очень недолго (Simpson, 
1966; Nunez, 1967). Подобное явление наблюдали в различных 
группах насекомых: y пчел (van der Pijl, 1954), шмелей 
(Kullenberg, 1973a), Xylocopa (Frankie et al., 1977, 1979). Напротив, 
y бражников не удалось обнаружить подобного явления: эти 
насекомые очень часто посещают одни и те же (пустые) цветки 
(Gregory, 1963). В опытах ван дер Пэйла (van der Pil цит. 
выше) был обнаружен пассивный эффект: мертвые пчелы оказы- 
вали то же действие. Однако в других опытах (Frankie et al. 
цит. выше) было обнаружено активное поведение и были про- 
анализированы не только железы, вырабатывающие пахучие 
вещества, но и сами вещества. 


9.2. ВТОРИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
П — ВИЗУАЛЬНАЯ АТТРАКТАЦИЯ 


Визуальная аттрактация с помощью увеличенных «сема- 
филов», вероятно, не составляет основной части синдрома биоти- 
ческого опыления. Первые цветки покрытосеменных, вероятно, 
были невзрачными, причем запах (если он был) функциониро- 
вал как вторичный аттрактант. Это не делало их анемофильны- 
ми. Подобный факт служит аргументом в пользу того, что 
малозаметные примитивные цветки Winteraceae должны были 
быть анемофильными, чего нельзя сказать о Drimys brasilien- 
sis (Gottsberger, 1974): цветки этого растения имеют сладкий 
запах и опыляются поедающими пыльцу жуками. Покровные 
листья, которые по своему происхождению гораздо старше 
покрытосемянности (встречаются y саговниковых, даже y Ро- 
lytrichum), могут вновь возникать у покрытосеменных как средство 
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защиты или удержания опылителей. Следовательно, функция 
аттрактации может быть вторичной. 

Есть два типа визуальной аттрактации — с помощью окраски 
и формы (последняя включает величину цветка). Как органы 
привлечения наиболее эффективными оказываются более крупные 
(в известных пределах) и наиболее яркие цветки. Детали этого 
процесса аттрактации — предмет очень интересных исследований, 
касающихся чувств и реакций насекомых; позднее мы вернемся 
к этим работам. 

Основным органом привлечения в цветке является около- 
цветник. Если цветок дифференцирован, то эту функцию вы- 
полняют внутренние части, например венчик. В отличие от 
анемофильных цветков цветки энтомофильных растений с ви- 
зуальной аттрактацией очень сильно различаются по своим разме- 
рам. Чашеобразные цветки Rafflesia arnoldii имеют в диаметре 
| M, а цветки Galium hercynicum или Сопорофит majus — около 
2 мм. Крупные цветки сами могут служить элементом аттракта- 
ции, а мелкие объединены в соцветия, псевдантии. 

Примитивные соцветия очень рыхлые. При дальнейшей эво- 
люции они становятся более компактными: соцветия Trifolium, 
Тагахасит; затем начинается дифференцировка между членами 
соцветия. Например, у Orlaya grandiflora центральные цветки 
зонтика радиальносимметричные, периферические — асимметрич- 
ные, поскольку их крайние лепестки гораздо больше остальных; 
таким образом, их зонтик окружен рядом крупных лепестков. 
У многих сложноцветных типа маргариток дифференциация идет 
дальше: наружные цветочки имеют совсем другое строение, 
чем центральные, к тому же они значительно крупнее и иначе 
окрашены. Конечная ступень в процессе дифференциации наблю- 
дается тогда, когда периферические цветочки утрачивают половую 
функцию и выполняют только роль органов привлечения. При 
такой дифференциации соцветие приобретает вид отдельного 
цветка: периферические цветки несут только функцию аттрак- 
тации, а центральные — половую. В экологии опыления важно 
различать такие соцветия и отдельные цветки одинаковых 
размеров. 

Сходная дифференциация обнаружена в кистевидных соцветиях, 
например у Muscari comosum (Knoll, 1921); в этих соцветиях 
верхние цветки фиолетовые, стерильные, бесплодные, тогда как 
нижние — желтовато-коричневые, выделяют нектар и фертильные; 
поэтому в данном случае наблюдается четкая дифференциация 
между приближением к верхним стерильным цветкам и посеще- 
нием нижних фертильных. В отличие от приведенных выше при- 
меров здесь стерильные цветки располагаются только в центре. 
У Primula vialii темно-пурпурные почки в большей степени 
привлекают насекомых, чем менее окрашенные цветки (оба 
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окрашивающих пигмента могут принадлежать к одной и той 
же группе). 

От таких соцветий, в которых наблюдается функциональ- 
ная дифференциация между отдельными цветками, логически 
нетрудно перейти к экстрафлоральным частям, подобным брак- 
теям, функционирующим в качестве органов привлечения, что 
характерно для Houttynia, Cornus, Poinsettia или представителей 
семейства Агасеае. Во всех этих случаях наблюдаются весьма 
незначительные различия между отдельным цветком и целым 
соцветием. 

В развитии цветков и соцветий наблюдается определенный 
параллелизм. Так, интеграция гораздо слабее у более примитив- 
ных цветков (ср. также независимость частей цветка у при- 
митивных Polycarpicae). Подобно отдельным частям. более разви- 
тых цветков, отдельные цветки в большинстве интегрированных 
соцветий теряют свою независимость. Примитивные плоские 
аморфные соцветия Compositae в функциональном отношении 
соответствуют плоским системам спорофиллов первых покрыто- 
семенных. С этой точки зрения редифференциация происходит 
при тех же воздействиях, что и развитие эвантия. Следователь- 
но, совершенно естественно, что одни и те же типы визуальной 
аттрактации наблюдаются в эволюции как цветка, так и соцветия 
(ср. сходство между цветком Anemone и соцветием Cosmos). 
У Compositae визуальная дифференциация и интеграция являются 
отражением следующих функций: защиты (обертка), аттрактации 
(краевые цветочки), восприятия пыльцы и выделения нектара 
(старые периферические дисковидные цветочки) и преподношения 
пыльцы (молодые центральные дисковидные цветочки). У некото- 
рых опыляемых птицами представителей Mutisiae (виды Barna- 
desia), растущих в Северной Америке, происходит дальнейшая 
дифференциация: нектар выделяют только центральные спе- 
циализированные дисковидные цветочки. 

Помимо нижней границы размеров, за пределами которой 
цветок теряет ценность для данного опылителя, существует 
и верхняя граница. В опытах Кнолля (Knoll, 1922) на Macro- 
glossa (Sphingidae) оптимальная площадь (недифференцированно- 
го) элемента аттрактации равнялась примерно площади квадрата, 
длина стороны которого составляет 15 мм. При длине стороны 
свыше 30 мм насекомые были менее активными и проявляли 
интерес лишь к краям такого элемента, а не к его центральным 
частям. Если дистропным насекомым, снующим где попало, 
легко найти какой-либо открытый источник пищи, то совершенно 
ясно, что эутропным насекомым найти источники пищи труднее; 
однако они легко справляются с этой задачей, используя особые 
структуры — указатели. 

Кюглер (Kugler, 1943) показал, что расстояние, на котором 
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цветок может визуально привлекать насекомых (шмелей), прямо 
пропорционально его диаметру при условии, что он изолирован. 
Присутствие соседей имеет, по-видимому, кумулятивный эффект, 
в результате чего общий эффект от нескольких цветков больше, 
чем эффекты отдельных цветков. Это правило кумулятивного 
эффекта справедливо также и для мелких частей внутри цветка. 

Размер — не единственный элемент, создающий эту ситуацию. 
Исследования показали, что большое значение имеют также 
расчленение и глубина цветков. Если цветки цветут одновременно, 
то опылителей, в особенности высокоорганизованных, таких, как 
шмели, больше привлекают более тонко расчлененные и более 
глубокие цветки. Поместив стеклянную пластинку над цветком 
или моделью цветка, можно видеть, что визуальное впечатление 
глубины является решающим. Причиной такого предпочтения 
может служить инстинктивное или приобретенное «знание» 
того, что расположенные более глубоко источники нектара 
(которые не могут быть использованы неспециализированными 
опылителями) — самые богатые. Позже мы еще вернемся к пред- 
почтению насекомыми более тонко расчлененных цветков. 

Окраска цветков интенсивно изучается с точки зрения физиоло- 
гии растений, т. е. с точки зрения химического состава и отчасти 
метаболических путей, приводящих к образованию различных пиг- 
ментов (см. учебники по физиологии растений и также Benl, 
1938). Как правило, антоцианы обусловливают спектр таких 
цветков: розовый — красный — фиолетовый — голубой; флавоны 
или каротиноиды: желтый — красный — пурпурный. Белый цвет 
обеспечивает сложная система отражения в межклеточных про- 
странствах между бесцветными клетками, черный — подобная 
система отражения между комплементарно окрашенными слоями, 
Подобное отражение, кроме того, усиливает привлекательность 
цветка и цветовое насыщение; ср. внешний вид цветка, из 
межклетников которого удален воздух (например, с помощью 
спирта). Зеленый цвет не играет никакой роли в процессе 
опыления. Помимо возможных ультрафиолетовых эффектов зе- 
леные цветки невидимы для опылителей ; такие цветки привлекают 
насекомых своим запахом — сладковатым у Reseda odorata 
и гнилостным y Veratrum album var. lobelianum. Перед цвете- 
нием в этих цветках часто обнаруживается хлорофилл, но затем 
он разрушается. Крайне редко зеленый цвет цветков обусловлен 
не хлорофиллом, а иными соединениями. Вещества, обусловли- 
вающие отражение в ультрафиолете, принадлежат к различным 
химическим группам (Dement, Raven, 1974). 

У некоторых растений для различных цветовых морф, по- 
видимому, характерны различные опылители или, во всяком 
случае, различные аттрактанты для одних и тех же групп 
опылителей (cp. Mogford, 1978; Kay, 1978). Полагают, что у дру- 
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гих видов опылители не обращают внимания на цветовые разли- 
чия. По некоторым данным (Loper, Waller, 1978), цветовые 
различия могут сопровождаться различиями в запахах; кроме 
того, следует учитывать и различия в видимых спектрах чело- 
века и опылителей. 

Во время цветения окраска одного и того же цветка может 
меняться. Некоторые типы пигментов очень неустойчивы к свету 
и исчезают. У других цветков окраска развивается или меняется 
(но не исчезает) во время цветения, например у многих Boraginaceae 
с увеличением рН цвет изменяется от красного до голубого. 
У Myosotis discolor основной цвет появляется в процессе цвете- 
ния, так что цветок вначале желтоватого цвета, а позднее его 
цвет меняется от красного до голубого. Несмотря на все попытки, 
пока никому не удалось дать общую экологическую интерпрета- 
цию этих изменений. У Aesculus hippocastanum указатели нектара 
меняют свой цвет от желтого до красного к концу цветения, 
когда уже нектар не выделяется. Кюглер (Kugler, 1936) показал, 
что цветки с красной окраской посещаются нерегулярно (см. 
также Sussenguth, 1936; Vogel, 1950). Готтсбергер (Gottsberger, 
1971) показал, что ослабление окраски, почти неуловимое для 
человеческого глаза, является для колибри сигналом, свидетель- 
ствующим о начале выделения нектара у Malvaviscus. Co 
времен Мюллера (Miller, 1889) было сделано много наблюдений 
об изменениях окраски, указывающих на выделение нектара 
в каждом цветке. Показано (Mathur et al., 1978), что опыли- 
тели-трипсы посещают цветки Lantana только тогда, когда 
цветки имеют желтую окраску (только в этом случае их рыльца 
восприимчивы). Ингрэм (Ingram, 1930, 1967; cp. Vogel, 1954) 
сообщает о значительных изменениях цвета у Gladiolus grandis: 
цветки одного из подвидов, коричневатые в дневное время, 
становятся голубыми ночью. 

После опыления и оплодотворения дальнейшее развитие обыч- 
но начинается с завядания цветка; при этом он теряет свои 
аттрактивные возможности. Завядание может быть связано с про- 
цессами опыления или оплодотворения, но может протекать 
независимо от них. Если оплодотворение произошло, то функция 
рекламирования цветка становится бессмысленной и, поскольку 
она связана с потерей энергии, прекращается. К тому же при не- 
хватке опылителей повторные посещения уже опыленных цветков 
с точки зрения цветка были бы пустой тратой сил и времени 
опылителей. Исходя из сказанного, легко понять быстрое за- 
вядание цветков после опыления у орхидных, у которых опы- 
ление чрезвычайно редко (van der Pijl, 1972). Не ясно, однако, 
что обусловливает завядание: химическое воздействие пыльцы 
или развивающегося семязачатка (cp. Harrison, Arditti, 1976 
и ссылки). Сюда же относится синдром, характерный для 
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Aesculus, на который ссылались выше, даже если в этом случае, 
по-видимому, нет недостатка в опылителях. Тот факт, что 
после истощения запасов аттрактанта цветок все же сохраняет 
способность привлекать насекомых, можно понять с точки зре- 
ния соцветия: испещренные красными точками цветки соответ- 
ствуют, например, стерильным цветкам Muscari comosum, кото- 
рые привлекают опылителей издалека и помогают им пра- 
вильно двигаться по соцветию после первичного приближения. 
В этом случае завядание было бы потерей аттрактивной способ- 
ности всего соцветия, но никакие изменения не оказались бы 
вредными для эффективности опылителя. Приходилось наблю- 
дать и другие изменения окраски, несущие такую же функцию, 
как и в случае Aesculus, например обесцвечивание указателей 
нектара у Arnebia echioides или изменение окраски этих указа- 
телей у некоторых видов Lupinus от желтого до красного 
в Израиле (Paz, 1970) и Северной Америке (Wainwright, 1978). 
Поскольку цветки люпина образуют в основном пыльцу, та- 
кое изменение окраски можно рассматривать как обратное 
развитие синдрома, предполагаемого для Ехасит (с. 111) или 
Saintpaulia (cp. Vogel, 1978). 

Текстура поверхности очень важна как с механической точки 
зрения, так и с точки зрения отражения света. Грубая покры- 
тая волосками поверхность обеспечивает опылителям лучшую 
опору, в особенности когда им приходится приземляться на 
вертикальную или почти вертикальную поверхность. Наоборот, 
очень гладкая поверхность со скользким верхним слоем наблю- 
дается в недоступных для опылителей местах или может приво- 
дить к тому, что опылители теряют равновесие и падают 
в ловушки. Один и тот же принцип характерен как для листо- 
вых ловушек, захватывающих насекомых в семействах Sarrace- 
niaceae и Nepenthaceae, так и для цветков-ловушек некоторых 
Агасеае. 

Хоботок шмелей представляет собой очень чувствительный 
орган, поэтому эти животные остерегаются очень грубых поверх- 
ностей. Например, в цветках Pedicularis структуры-указатели 
покрыты колючими волосками, служащими для опылителей 
непреодолимым препятствием. Возможно, что по этой же при- 
чине насекомые избегают покрытые волосками венчики. Помимо 
этих сомнительных случаев, в которых наличие волосков можно 
объяснить как защиту от нектарных «воров», имеются досто- 
верные случаи, когда волоски преграждают вход или выход 
таким образом, что оставляют опылителей во временном заклю- 
чении или заставляют их двигаться только определенным спо- 
собом (Pinguicula alpina). 

Различным поверхностям свойствен свой особый блеск; 
этот блеск может напоминать блеск жира, стекла, шелка, вель- 
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вета и т. д. в зависимости от характера эпидермальных клеток: 
округлы они или удлиненны, гладкие или неровные, сухие 
или покрытые чем-либо. Мы располагаем классификацией поверх- 
ностей, но значение той или иной текстуры поверхности 
в большинстве случаев не ясно, если только этот признак 
не входит в определенный синдром (например, у Ophrys). Кюглер 
(Kugler, 1942) показал, что неопытных опылителей больше при- 
влекают блестящие поверхности, чем матовые. 

О зрительном восприятии позвоночных опылителей мы можем 
судить по аналогии, восприятие же беспозвоночных в значитель- 
ной степени остается пока загадкой. Здесь невозможно рас- 
смотреть всю огромную и постоянно растущую литературу 
по этому вопросу (cp. Burkhardt, 1964). Реакция на цвет может 
быть обусловлена различными причинами и может быть различ- 
ной в зависимости от различных функций, например функции 
питания, скрещивания и откладывания яиц. Врожденная способ- 
ность опылителей к восприятию определенного цвета может 
воздействовать на видообразование у растений. Опыты с моде- 
лями цветков различной окраски! показали, что в целом видимая 
область спектра у болыпинства основных опылителей не очень 
отличается от таковой человека, хотя имеется незначительный 
сдвиг в коротковолновую область. Способность к различению, 
по-видимому, ограниченна; пчелы распознают четыре цветовые 
группы: желтый, голубовато-зеленый, голубой и ультрафиоле- 
товый, HO не распознают красного цвета (Kühn, Ро Ш, 1924). 
Большинство красных цветков содержит голубой компонент, так 
что для пчел они, по-видимому, будут голубыми или ультра- 
фиолетовыми. Насколько сейчас известно, другие насекомые 
в этом отношении похожи на пчел. У некоторых ночных бабо- 
чек по сравнению с человеком очень высока способность 
различать цвета при низкой интенсивности света; они не теряют 
этой способности и при крайне низкой интенсивности света. 
Помимо спектрального состава насекомые распознают цветовое 
насыщение. Некоторые указатели нектара представляют собой 
различные вариации цветового насыщения (Knoll, 1922)°. 


1 Такие опыты трудно проводить из-за несовершенства зрения человека. 
Цвета должны быть определены спектрально, в том числе и в отношении 
ультрафиолета. Фотографии цветков в ультрафиолете (например, 
Daumer, 1958) часто оказываются невидимыми для человеческого глаза 
и отличаются от фотографий в обычном свете. Красный цветок мака невидим 
для пчелы, но она может (и, вероятно, так оно и есть) видеть его вследствие 
мощного ультрафиолетового отражения. Для изучения этих вопросов, возможно, 
окажется полезной чувствительная к ультрафиолету телевизионная камера 
(Eisner et al., 1969). 

2 Самый распространенный тип эксперимента в экологии опыления состоит 
в выработке у насекомых условных рефлексов к моделям цветков с определен- 
ными свойствами: цветом или формой. С этой целью в одни модели 
помещается сахарный сироп, а в другие, отличающиеся по одному или несколь- 


Биотическое опыление. Вторичные аттрактанты 149 


Как показали опыты, более высокоорганизованные насекомые 
воспринимают контрасты либо между цветком и окружающей 
средой, либо внутри цветка. Предпочтение более расчлененных 
единиц опыления может быть вызвано более сильным фоновым 
контрастом. Фогель (Vogel, 1954) утверждает, что ночные живот- 
ные сильнее реагируют на контрасты между цветком и фоном 
(сильное рассечение и т. д.), тогда как дневные опылители 
в большей степени воспринимают контрасты внутри цветка. По 
данным Дюфэ (Dufay, 1961), бабочки-совки предпочитают более 
короткие волны, тогда как Macroglossa (Knoll, 1922) не реагирует 
на ультрафиолетовое излучение. Очень важный тип контраста 
внутри цветка — видимые указатели нектара («меда»), более тем- 
ный рисунок на лепестках, показывающий правильную дорогу 
в цветке. Контрасты могут быть по степени цветового насы- 
щения и по спектру; при оценке таких контрастов необходимо 
иметь в виду ограниченные возможности насекомых в восприятии 
цветовых спектров, а с другой стороны, не забывать, что имеются 
(невидимые для нас) ультрафиолетовые указатели нектара (Dau- 
mer, 1958). Впервые указатели нектара были обнаружены 
Шпренгелем, а их значение экспериментально доказано Кноллем 
(Knoll, 1922) и другими авторами (Kugler, 1930, 1938, 1962, 
1966; Manning, 1956). Указатели нектара могут быть концентри- 
ческими и более или менее округлыми (например, белое отвер- 
стие цветков Myosotis, оранжевое пятно в цветке Linaria vulgaris 
или зоны соцветия Chrysanthemum carinatum). Наиболее часто 
система указателя нектара образована радиальными линиями, 
указывающими путь к центру цветка. Система линий может быть 
очень простой, как, например, у многих цветков Geranium, или 
очень сложной, резко контрастирующей с остальной частью 
единицы опыления, как, например, у Iris sibirica. У многих 
цветков Veronica наблюдается сочетание радиальных и концент- 
рических указателей нектара. У некоторых цветков, например 
y Digitalis purpurea, указатели нектара представлены пятнами. 

Кнолль (Knoll, 1922) помещал модели цветков с указателями 
нектара и без них, с концентрическими и радиальными линиями 
под стеклянную пластинку. Насекомые, пытаясь достать нектар, 
касались стекла своими хоботками, оставляя при этом «следы». 
Следы четко соответствовали определенному типу указателя. 
В основном указатели нектара были обнаружены у более вы- 


ким признакам, — нет. Таким образом, можно изучать способность насекомых 
различать цвета и умение запоминать — «память». Доказано, что к некоторым 
цветам насекомых «приучить» легче, чем к другим: вероятно, имеет место 
предпочтение какого-либо цвета. Подобное предпочтение цвета было обнару- 
жено и у молодых животных, у которых оно могло быть только врожденным, 
а не приобретенным (Knoll, 1922). Это предпочтение не имеет ничего общего со 
способностью различать цвета. 
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сокоорганизованных единиц опыления и единиц, привлекающих 
высокоорганизованных опылителей. Очень интересно, что у боль- 
шинства цветков с запахом разлагающегося белка указатели 
отсутствуют; насекомые, которые опыляют эти цветки, вероятно, 
не способны воспринять информацию, содержащуюся в указателе 
нектара. 

Так как подобные указатели можно обнаружить и в цветках 
с пыльцевой аттрактацией, термин «указатель нектара» вводит 
в заблуждение. 

Из-за сложностей анализа мы очень мало знаем о локали- 
зации ароматных веществ в цветках, однако следует отметить, 
что существуют указатели запаха (обонятельные указатели некта- 
ра), что подтверждают прямые наблюдения (початок у Агит) 
и наблюдения за поведением опылителей (Lex, 1954). Указатели 
запаха могут совпадать с видимыми указателями нектара, но 
они могут быть и невидимыми для глаза человека, например 
в белых цветках Convolvulus arvensis. Испытывая насекомых (пчел) 
отдельно на запах, на указатели запаха и на запах всего 
остального цветка, Ауфсес (Aufsess, 1960) показал различия меж- 
ду ними. По мнению этого автора, указатели запаха встречаются 
даже чаще, чем видимые указатели. Однако не всегда наличие 
запаха сопровождается указателем; были обнаружены исключе- 
ния, например запах околоцветника Arachnis flosaeris или цветки, 
в которых запах является только аттрактантом. Позже Фогелю 
(Vogel, 1963) удалось выяснить локализацию образования пахучих 
веществ в различных цветках. 

Многие насекомые «не любят» темноты и движутся вдоль 
положительного светового градиента. Опылитель, вползающий 
в колокольчатый цветок, будет двигаться от света. По-видимому, 
это не имеет значения, если цветок белый или очень светло- 
окрашенный. Кроме того, многие из них — висячие, так что дно 
такого цветка повернуто к свету, и поэтому в таких цветках, 
как колокольчик, будет, возможно, даже светлее. Но это не 
относится к темноокрашенным цветкам, например к Gentiana 
acaulis; интересно, что в таких цветках нижняя часть венчика 
светлая и позволяет свету проникать внутрь цветка. Подобные 
«окна» l, более или менее прерывистые, были обнаружены y MHO- 
гих цветков, в которые опыляющее их насекомое обязательно 
погружает не только хоботок, но и часть или все туловище. 
Очень изящный пример — Cypripedium calceolus (Troll, 1951); 
у подвида Paphiopedium губа прямая, поэтому выход виден 
со дна. В этом случае не нужно никаких окон и они не были 
обнаружены. Фототропические реакции насекомых, по-видимому, 


К сожалению, термин «OKHO» используется в экологии опыления в двух 
значениях. См. с. 177. 
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очень сильно зависят от их общего физического состояния: 
они усиливаются в случае шока, если, например, насекомое 
оказывается в ловушке (см. Arisarum vulgare, с. 285). 

Световой эффект может усиливаться за счет отклонения света, 
падающего сверху таким образом, что окна оказываются свет- 
лее, чем фон за ними, например у Arisaema laminatum (van der 
Pijl, 1953). Часто контур окна подчеркивается темноокрашенными 
полосками. У Ceropegia окна в основании цветка помогают насе- 
комым достигать гинецея (Vogel, 1961). 


9.3. ВТОРИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
Ш — ТЕМПЕРАТУРНАЯ АТТРАКТАЦИЯ 


В закрытых цветках световые условия внутри цветка зави- 
сят от его структуры, а температурные часто — от внешних 
условий; иногда же, вероятно, как вторичный эффект температура 
зависит от интенсивной физиологической активности (синтез аро- 
матных веществ; В. Meeuse, 1966, 1975) (Cycas, Nymphaeaceae, 
Araceae, Palmae). Имеет ли термогенное дыхание (ср. Smith, 
В. Meeuse, 1975) в таких цветках какое-либо иное значение 
помимо выделения и распространения ароматных веществ, не- 
известно. Высокая температура внутри цветка может быть 
обусловлена поглощением солнечной энергии, что может обеспе- 
чить разницу в 10°C (Büdel, 1959). Экологические эффекты этого 
явления неизвестны и, вероятно, различны в холодном и жарком 
климате. Довольно стойкое мнение о том, что «теплое убежище» 
является аттрактантом, совершенно бессмысленно в тропиках; 
оно справедливо лишь для районов с умеренным климатом 
в дневное время и в прекрасную погоду (когда не нужны 
никакие убежища). Однако в арктике Хокинг и Шарплин (Hocking, 
Sharplin, 1968) наблюдали комаров, греющихся в открытых 
цветках при температуре на 6 °С выше температуры окружающей 
среды. Эти насекомые имеют темную окраску и занимают 
положение около фокальной точки гелиотропных цветков. Эколо- 
гическое значение описанного явления отчетливо показано Ке- 
ваном (Kevan, 1975): в этом случае температура является вто- 
ричным аттрактантом, а в некотором отношении — почти первич- 
ным. Насекомые очень неохотно покидают свое теплое убежище, 
поэтому аттрактант такого типа не особенно эффективен с точ- 
ки зрения экономичности опыления. 


9.4. ВТОРИЧНЫЕ АТТРАКТАНТЫ. 
IV — ДВИЖЕНИЕ КАК ATTPAKTAHT 


За исключением слабых движений пыльников или рыльца 
при прикосновении (экологическое значение которых часто очень 
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сомнительно) или более эффективных взрывных механизмов, 
цветки считаются неподвижными, что, конечно, не всегда так. 
Хорошо известно, что даже многие позвоночные едва реагируют 
на неподвижные объекты, а глаза насекомого, по-видимому, 
еще менее приспособлены к их обнаружению, будучи более 
чувствительными к изменениям освещения глаза во времени, 
чем в пространстве. Можно предполагать, что такие крупные 
и яркие цветки, как цветки Taraxacum или Tulipa, достаточно 
заметны для насекомых и без какого-либо движения. Но нет ни- 
какого сомнения в том, что если насекомое летит по направлению 
к мелким цветкам с неяркой окраской, то в этом случае 
движение цветков играет большую роль. Двигаться могут или 
весь цветок, например микромелиттофильный (Vogel, 1954), или 
его отдельные части, например нитевидные отростки многих 
миофильных цветков. Третий вид движения осуществляется благо- 
даря специфическим особенностям глаза насекомого; открытые 
соцветия, подобные соцветиям зонтичных, или Galium будут ка- 
заться пролетающим мимо насекомым колеблющимися (Wolf, 
1933). Роль подобных движений в экологии опыления еще не 
достаточно изучена; в дальнейших исследованиях необходимо 
будет изучать их принцип, который, конечно, не ограничивается 
миофильными цветками (Vogt, 1966). 


Глава 10 


Структурные классы цветков 


Исследования единиц опыления из различных таксонов, а также 
с различными морфологическими признаками, но опыляющимися 
одинаковым путем привели к попыткам классифицировать цветки 
по способу опыления и функциональной структуре. Многие из 
этих систем структурных классов цветков, в том числе и пред- 
ложенных видными ботаниками, страдают значительными логи- 
ческими погрешностями. Поэтому нет никакого смысла подробно 
их разбирать. Более новые системы Bepta (Werth, 1956) и Леппика 
(Leppic, 1957) по крайней мере довольно логичны. В разд, 5.2 мы 
описали структуру и функцию цветка с помощью обычных 
терминов. Система, предложенная нами, классифицирует цветки 
по способам опыления и дает конкретные сведения об основных 
уровнях опыления. 

Главная трудность заключается в отсутствии единого прин «ша, 
на котором может быть основана эта классификация. В ее основу 
можно положить по крайней мере три главных принципа, часто 
независимых один от другого и, следовательно, не объединяемых 
в единую линейную систему. 

Единицы опыления можно классифицировать по аттрактанту, 
образующемуся в них: пыльце или нектару, одному или B соче- 
таниях, по месту выведения потомства и т. д. Нодразделение 
может быть также основано на способе преподношения нектара. 
Такая классификация могла бы, пожалуй, быть наиболее ценной, 
но она ничем не будет отличаться от первичной классификации 
по аттрактантам. 

Второй принцип — классификация по способу опыления: © по- 
мощью ветра, воды, насекомых и т. д. с подразделениями 
согласно деталям этого процесса. Такая классификация могла 
бы быть довольно последовательной и более точно отражать 
суть дела, чем предыдущая. Но это будет главным образом 
классификация опылителей и их поведения. Две упомянутые 
классификации обсуждаются в этой и с̧ледующих главах. 

Третий принцип — классификация по комбинации функциональ- 
ной структуры цветка с индивидуальными процессами опыления: 
распространению пыльцы, восприятию пыльцы, действующему 
на далекие расстояния аттрактанту, представлению аттрактанта и 
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т. д. Мы находим, что такой подход к определению классов 
цветка более целесообразен, чем другие, даже если все это зависит 
от различных параметров. Очень важно не смешивать эти три 
подхода, каждый из которых есть результат усредненной системы, 
как это описано в более старой литературе. Системы Верта 
и Леппика (цит. выше) представляют собой классификации на 
основе функциональной структуры цветка, причем первая так 
тесно связана с предложенной здесь системой, что мы не будем 
входить в детали различий при практическом разграничении 
групп. Но мы должны сделать оговорку в отношении теорети- 
ческих основ классификации Верта; наши классы чисто морфо- 
логически-типологические без какого-либо филогенетического или 
ортогенетического подхода. Конечно, можно обсудить и эволюцию 
типов, но при этом определения типов должны быть постоянными. 

Система Леппика делит цветки на два типа, предполагающих 
соответствие с уровнем эволюции. В этих классах аморфный 
цветок не имеет никакой определенной формы, числа частей и 
симметрии. У гапломорфных форма открытая, чашеобразная, но 
определенное число частей и симметрия еще не развиты. Актино- 
морфный тип — прямой, ровный, с большим и неопределенным 
числом осей симметрии, которые в плеоморфном типе редуциро- 
ваны до нескольких и которые можно узнать по более высоко- 
развитым опылителям как «числовую формулу»!. Две другие 
высшие группы — стереоморфная (с эффектом глубины) и диморф- 
ная — более или менее объяснимы. 

За исключением двух последних, все классы Леппика вписы- 
ваются в нашу группу чашеобразных цветков и могут дать хоро- 
шие дополнения к предлагаемой нами более исчерпывающей клас- 
сификации этой группы. Вместе с тем мы не можем принять 
систему Леппика в целом: две ее последние группы в свою оче- 
редь не так исчерпывающи. Формальная морфология еще играет 
слишком большую роль в схеме Леппика в связи с функциональ- 
ными аспектами (цветки-ловушки, закрытые цветки), таксономи- 
ческая филогения (Sippenphylogenie, Zimmermann) слишком хоро- 
шо вписывается в эту картину (Compositae), но упускаются важные 
типы (головчатые цветки, мотыльковые цветки). Поэтому мы 
предлагаем следующую классификацию цветков как единиц опы- 
ления (цветков и соцветий), подчеркивая, что наша классификация 
имеет чисто типологическую, а не филогенетическую основу и 
относится к условиям опыления вообще. При этом следует иметь 
в виду, что нет некоего «опылителя вообще»; эта концепция 
включает большое, но неизбежное обобщение. 


Необходимо указать, что, по данным Кюглера (Kugler, 1938), шмели 
предпочитают актиноморфную форму (Cichorium) плейоморфной (Geranium) 
преимущественно из-за более значительного расчленения первой. 
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Г. Цветок открыт во время цветения — сюда относятся и такие 
цветки, как у Plantago, у которых рыльца выступают из закрытого 
цветка. 

П. Цветки закрыты во время цветения (клейстопетальные), 
причем по определению клейстогамные цветки исключаются. 

Ш. Цветки образуют ловушки, т.е. они более или менее 
открыты для входа. 

Группы П и Ш малы и будут описаны очень кратко, тогда 
как группа I нуждается в дальнейшем делении на типы, которые 
могут быть разделены в свою очередь. Некоторые цветки, особенно 
цветки орхидных, так неправильны, что отнести их к тому или 
иному классу просто невозможно. 

L1. Цветки невзрачные, без визуальной аттрактации. 

1.2. Цветки привлекательные, броские. 

А. Плоские или чашеобразные. 

Б. Колокольчатые или воронковидные. 

В. Головчатые или щетковидные. 

Г. Цветки с зевом. 

Д. Мотыльковые. 

Е. Трубчатые. 

1. Редуцированные единицы опыления без визуальной аттрак- 
тации обнаружены у растений с абиотическим опылением — 
Betulaceae, Urticaceae, Zostera и т.д. К этой же группе можно 
отнести небольшую подгруппу цветков, опыляемых насекомыми, 
так как помимо возможного воздействия ультрафиолетового 
излучения их единственным аттрактантом, по-видимому, должен 
быть обонятельный фактор, Kak, например, у Reseda odorata, 
Vitis и т. д., зеленовато-коричневые цветки которых не стано- 
вятся более привлекательными после раскрывания. Есть также 
группа цветков, опыляемых ночью, с маленькими венчиками и 
неяркой окраской, например Hesperis tristis. Так как мы очень мало 
знаем об органах чувств ночных насекомых, эти растения также 
можно включить в эту группу. Некоторые цветки с запахом раз- 
лагающегося белка частично также можно отнести к этой группе; 
сюда же можно отнести и многие автогамные, но еще хазмогам- 
ные цветки (возможно в связи с переходом к закрытому цветку). 

2. Классификация броских единиц опыления основана на по- 
ложении репродуктивных органов относительно центра цветка. 
Их расположение в группе А — от более или менее диффузного 
до концентрического, в группе Db — относительно центрическое, 
в группе В — диффузное, в группах Г и Д- ацентрическое. 
К группе E мы вернемся ниже. Положение опылителей соответ- 
ственно также разное. У Аи B оно индифферентное, у Б ацентраль- 
ное, у Ги Д (под)центральное. 

А. Примером блюдцевидных или чашевидных цветков могут 
быть Caltha, Коза. Совершенно плоский, блюдцевидный единич- 
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ный цветок встречается не так часто (Rubus fruticosi, Tulipa 
silvestris), но этот тип элемента аттрактации обычен, например 
головка сложноцветных (Chrysanthemum) или соцветие зонтичных 
(Conopodium, Viburnum). Репродуктивные органы (цветка) обра- 
зуют более или менее вытянутый центр элемента аттрактации, и 
обычно насекомые работают на нем или около его верхушки. 
У других цветков эти органы могут быть приподняты (Magnolia, 
Passiflora), и насекомые находятся среди них или под ними. 
С оговорками на некоторые примеры зигоморфии (Асопйит, 
к которому мы вернемся в пункте Е) эта группа в целом состоит 
из расходящихся из центра по радиусу единиц. Обычно брюш- 
ная сторона опылителя касается пыльника и столбика и про- 
исходит беспорядочное опыление. 

Б. Различия между колокольчатыми и воронковидными цвет- 
ками в контуре цветков: выпуклый у первого (Campanula), 
прямой или вогнутый у последнего (Calystegia, Zantedeschia). 

В дополнение к морфологическим различиям, основанным на 
колокольчатой или воронковидной формах, наблюдаются также 
более узкие или более широкие плоские отгибы (колокольчик 
Gentiana acaulis или воронки у многих Rubiaceae, подобных 
Bikkia comptonii). Отгиб обычно имеет функцию привлечения, 
например у Narcissus pseudonarcissus над венчиком образуется 
чаша, выступающая над основанием цветка. Этот отгиб также 
несет важную функцию: он служит посадочной площадкой для 
насекомых. Так как у колокольчатых или воронковидных цветков, 
которые не имеют отгиба, нет никаких приспособлений для 
посадки насекомых, последние могут только вползти в цветок. 
Если же имеется отгиб, то насекомое садится на него и погружает 
в цветок только голову; такие цветки образуют переходы к труб- 
чатому типу. 

Цветок воронковидного типа более узкий, чем колокольчатый, 
но различия между ними не очень значительны. У обоих типов 
опылитель должен попасть в цветок сам, так как он не может 
просто находиться на его верхушке, как в цветке, относящемся 
к предыдущей группе. Репродуктивные органы обычно приподни- 
маются над центром цветка, располагаясь на длинных нитях или 
столбиках. Некоторые опылители могут прийти в контакт 
с репродуктивными органами; насекомые приземляются на 
центральную колонку Campanula, причем цветок будет опылен 
брюшком; когда же насекомое слезает по стенке, оно может 
опылить цветок еще раз. Наилучший пример опыления такого 
типа — опыление цикониев у Ficus, 

Очень важное разделение колокольчато-чашевидного типа 
цветков основано на расположении пыльников и пестика. 
У цветков истинно колокольчатых они расположены в центре, 
и насекомое, садясь на венчик и ползая в поисках нектара, 
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получает пыльцу на спинку. Другую группу образуют цветки, 
у которых пыльники и пестик в большей или меньшей степени 
соединены с венчиком и пыльца высыпается стернотрибически, 
если цветок не имеет зева и если он плагиотропный. 

В. Щетковидный тип цветков определяется самим названием. 
Примерами этого типа могут служить Thalictrum (некоторые виды 
анемофильны), Salix, Phyteuma, Eupatorium cannabinum и многие 
Proteaceae. Наружная поверхность цветка полностью или частично 
образована репродуктивными органами, тогда как околоцветник 
редуцирован или превращен в нитевидные сегменты или в брактеи, 
Kak, например, у Castilleja, у которой основным элементом 
аттрактации являются брактеи. Опылители, которые садятся на 
цветок, обычно получают пыльцу на брюшко, а опылители, 
которые порхают вокруг цветка, — на голову. Щетковидные цветки 
обычно собраны в псевдантии, но могут быть и единичные цветки, 
например у Rubus idaeus или у миртовых. 

Редукция чашелистиков у щетковидных цветков может способ- 
ствовать переходу к анемофилии, но в этом переходе не всегда 
обнаруживается последовательный ряд. Например, переход най- 
ден у Fagaceae: Castanea— Lithocarpus — Quercus, другой переход 
может быть обнаружен у рода Thalictrum: T. dipterocarpus (при- 
близительно чашеобразные цветки)— Т. aquilegifolium (щетковид- 
ные) — Т alpinum (анемофильные). 

Г У цветков с зевом репродуктивные органы ограничены 
функционально верхней частью (см. ниже) единицы опыления, 
а пыльца высыпается на спинку (верхнюю часть головы) опы- 
лителя (нототрибически). Типичный цветок с зевом — это уме- 
ренно зигоморфный y Labiatae (Salvia pratensis) и сильно зигоморф- 
ный y Scrophulariaceae (Mimulus). Другой пример — наиболее 
базитонические орхидные. Во всех этих примерах элемент 
аттрактации — целый цветок. У цветка [ris три типичных элемента 
аттрактации с зевом. У Acanthus часть чашечки играет главную 
роль в формировании зева, а у Mimetes hartogii (Vogel, 1954) зев 
образуется соцветием. У Centrosema парус перевернут и превращен 
в зев. Что касается типичного цветка с зевом (южных) 
Ocymoideae, он переворачивается и функционирует как парус. 

Этот тип делится на три важные подтипа. Если типичные 
цветки с зевом имеют посадочную площадку — нижнюю губу, 
то некоторые цветки с зевом адаптированы к парению опылителей; 
У таких цветков нижняя губа или отсутствует, или по крайней 
мере наклонена и не функционирует (см. гл. 17, с. 322, пример 
с Salvia). 

Д. Мотыльковый тип цветка также подразделяется на те же 
самые единицы опыления: на верхнюю и нижнюю части, но в этом 
случае репродуктивные органы находятся в нижней части, и насе- 
комые получают пыльцу с брюшной стороны (стернотрибически). 
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Типичный мотыльковый цветок образуется у большинства 
РарШопасеае. Кроме этого семейства они характерны для Cory- 
dalis и Pelargonium. Однако эти высокоразвитые, более или менее 
закрытые цветки представляют собой крайне развитой тип, 
который хорошо представлен также и на более примитивной 
стадии. На первый взгляд цветки Dictamnus принадлежат к типам 
Аи b, но имеют зигоморфное расположение пыльников и рылец, 
характерное для более примитивных представителей типов мо- 
тылькового цветка. Tak же как и цветки с зевом, мотыльковые 
цветки обычно единичны. Pedilanthus — пример значительно мо- 
дифицированных мотыльковых цветков, собранных в соцветие 
(Dressler, 1957). 

В двух последних группах (Г и Д) слова «верхний» и «ниж- 
ний» отражают относительное положение опылителя. В то же 
самое время, если и опылитель и цветок сохраняют свое взаим- 
ное положение, тип остается неизменным (стерно- или нототри- 
бическим). Centrosema — перевернутый тип, причем перевернут 
только цветок, а He опылитель. Пыльца и обычно рыльце 
y Cytisus scoparius касаются спинки опыляющих насекомых — 
странное исключение, но это довольно хороший тип мотыль- 
кового цветка, причем пыльца падает сзади, а не сверху. Таким 
же образом Fumaria или Dicentra могут считаться удвоенным 
типом мотылькового цветка. 

Е. Логически трубчатые цветки не сравнимы с предшест- 
вующими, так как их основным признаком служит не расположе- 
ние репродуктивных органов, а доступность нектара, следова- 
тельно, в данном случае исключаются все опылители с укоро- 
ченными ротовыми частями, более короткими, чем длина трубки 
цветка. ` 

Трубки могут быть центрическими, как трубка венчика, суб- 
центрическими, как шпорец (Linaria или Gymnadenia), или нецент- 
рическими (Delphinium и Aconitum). Суб- или нецентрические 
типы могут совпадать (Linaria) или не совпадать (Aconitum, Viola) 
с главной осью цветка. Трубки или шпорцы у Aconitum и 
Aquilegia имеют увеличенные, субцентрические конвергентные 
шпорцы. Многие головки сложноцветных также многотрубчатые. 

Трубка правильная без губы у Castilleja, Kentrosiphon (с бо- 
ковым входом; Vogel, 1954), Symphytum officinale и т. д. 

Обычно трубка или шпорец образуется из венчика, но шпорец 
у Impatiens и трубка у Silenoideae образуются из чашечки. 
У некоторых Mimosoideae трубку образуют слившиеся нити. 
У Pelargonium трубка, возможно, имеет аксиальную структуру. 
Так как главная функция трубки — спрятать нектар, нектарники 
часто образуют трубки или даже трубки формируются в другом 
типе цветков. 

Подобно двум предшествующим типам, трубчатые цветки 
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обычно единичны, но могут также образовывать соцветия 
(Mimetes hirta). 

C эволюционной точки зрения трубка — непрерывная THIIOJIO- 
гическая линия: блюдце —– чаша — колокольчик— воронка. Мы 
видим, что единица опыления становится все время уже. Однако 
качественное различие состоит в том, что опылитель не может 
сам проникнуть в трубку, он должен находиться вне трубки 
и высасывать нектар длинным хоботком. В результате этого 
пыльца попадает на переднюю часть тела, обычно на голову. 

Типологическое развитие различных линий к более сложным 
формам цветков обычно совпадает с переходом от раздельно- 
лепестности к сростнолепестности. Простые типы раздельно- 
лепестны, а более совершенные — сростнолепестны. Но сущест- 
вует много исключений: раздельнолепестные трубки у Malva- 
уіѕсиѕ или Silenoideae (со сросшимися чашелистиками); трубки 
с зевом у Acanthus образуются тремя членами (см. Schrem- 
тег, 1960). Мотыльковый тип обычно раздельнолепестный, но 
может быть и спайнолепестным, например у Trifolium. Нужно 
также упомянуть, что фантастические цветки орхидных в основном 
раздельнолепестны. 

Цветки с зевом и мотыльковые цветки предусматривают по- 
садку опылителя и отложение пыльцы, тогда как трубчатые цветки 
приспособлены только для последней функции. Если насекомые 
и садятся, то обычно это происходит за пределами трубки или 
даже цветка. У цветков с зевом обе функции раздельны. Они 
объединяются в верхней части мотыльковых цветков, нижняя же 
часть этих цветков выполняет только функцию привлечения. 
В табл. 3 суммированы подтипы группы I. 

Таким образом, между упомянутыми типами могут существо- 
вать переходные формы, но сами эти типы никогда не встре- 
чаются в комбинации. 

С другой стороны, трубка может также существовать в ком- 
бинации с другими типами, например шпорец или трубка венчика. 
Narcissus poeticus, Primula u Myosotis имеют плоские венчики типа A, 
комбинированные с трубками, причем очень часто эту комбина- 
цию называют неправильно «подносообразная»!. У видов 
Oenothera трубка на конце расширяется в воронку (тип 5); многие 
воронки обращены вниз. 

В трубчатых цветках наличие или отсутствие отгиба имеет 
более важное значение, чем у колокольчато-воронковидных, так 
как отсутствие отгиба не дает возможности опылителю сесть. 
Поскольку трубка слишком узка, чтобы опылитель смог B нее 


l Поднос — это плоское блюдо, и подносообразная форма цветка должна, 
следовательно, принадлежать к типу A. Немецкий термин «stielteller» адекватен, 
не непереводим. «Hypocraterimorphous» — термин, довольно неудобный в практи- 
ческой работе. 
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вползти, все непарящие опылители, таким образом, исключаются. 
Тем не менее, чтобы сесть, они могут найти другие цветки. Следо- 
вательно, мы можем разделить этот тип на два подтипа: непосред- 
ственно трубки и так называемые воронки, также представляющие 
собой трубки с расширенным верхним краем, на который опуска- 
ются опылители. Все упомянутые выше примеры — такого ворон- 
ковидного подтипа с более или менее протяженной подносообраз- 
ной формой отгиба. У Epidendrum o brienianum, который имеет 
трубку, образованную гиностемием и верхней губой, другие 
листочки околоцветника образуют поднос в основании трубки, 
на которую садятся опылители (van der Pijl). 

В комбинации с другими частями цветка трубка может обра- 
зовывать и более сложные формы. У многих щетковидных цвет- 
ков нектар спрятан в основании трубки отдельного цветочка, как 
у Eupatorium. Комбинация цветка с зевом и трубчатого (шпорец) 
обнаружена у длинношпорцевых орхидных и у Linaria vulgaris, 
трубки венчика — у Lonicera periclynienum. Мотыльковый и труб- 
чатый типы объединены у Trifolium. 

Две другие главные группы — цветки-ловушки и закрытые 
цветки — образуют параллельную серию типов, как в группе I. 
Закрытые цветки могут быть простыми, радиальными, чаше- 
видными, как у Trollius europaeus, или более сложными, зиго- 
морфными, асимметричными с зевом, как Pedicularis sceptrum- 
carolinum. Точно так же цветки-ловушки могут быть чашевид- 
ными (Nymphaea) или иметь сложную трубчатую структуру 
(колокольчатый тип, Агит), иногда невероятно сложную, как у 
Aristolochia grandiflora (Cammerloher, 1923). Цветки-ловушки 
могут быть более или менее активными (орхидные), или пассив- 
ными (Araceae), или переходными (Nymphaeaceae). Очевидно, 
некоторые типы, а именно щетковидные цветки, не могут раз- 
виваться в эти две другие главные группы. 

Некоторые закрытые бутоны открываются опылителем на- 
сильно (Кеппеду, 1973). Другие остаются закрытыми даже после 
входа насекомого и в большинстве случаев имеют сложные 
структуры, которые требуют от насекомого силы и интеллекта, 
и поэтому открываются главным образом шмелями. Но есть 
исключения, например Trollius europaeus или некоторые тропиче- 
ские Annonaceae, которые привлекают жуков сильным запахом. 
В связи с этим возникает довольно трудный вопрос о том, как 
обычно опылители находят то, что привлекает их в закрытых 
цветках. У жуков это может быть прямая обонятельная реакция, 
но это не относится, например, к шмелям, которые привлекаются 
сложными закрытыми цветками P sceptrum-carolinum. 

Нужно отметить, что цветки могут быть закрыты для одного 
опылителя и открыты для другого. Например, Linaria vulgaris 
может открываться шмелями, тогда как бабочки могут получить 
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нектар из закрытого цветка (не производя опыления!) (Knoll, 
1922). 

Возможно, цветки-ловушки действуют двумя способами. У не- 
которых цветков пойманные животные были привлечены обман- 
ным путем и поэтому имеют причины для поспешного отступле- 
ния, если, конечно, они не задержаны (Arum maculatum) (так 
называемый Kesselfallenblumen ; см. Vogel, 1905). У других пойман- 
ные животные находятся в цветке с «благими намерениями», 
но можно предположить, что они слишком бестолковы, 
чтобы взаимодействовать с цветком (Calycanthus). Многие ло- 
вушки работают по такому принципу, что задерживающие 
структуры через некоторое время прекращают функционировать, 
освобождая плененного опылителя. В некоторых цветках опыли- 
тели после опыления погибают в ловушке (Vogel, 1965). 

Другие цветки мы будем называть «полуловушками»; их 
структуры принуждают опылителя произвести определенные 
действия для того, чтобы выбраться из цветка, но только по 
истечении некоторого времени; примером могут служить щетинки 
на дне цветка Pinguicula арта или выход у цветка Cypripedium 
calceolus или Stanhopea (Dodson, Frymire, 1961).. У многих 
Annonaceae, Calycanthus и Amorphophallus variabilus опылители 
остаются добровольно: C целью поисков пищи, полового парт- 
нера или какой-либо иной, «психологической», целью до тех пор, 
пока цветок не изменится или их стремление не удовлетво- 
рится. 

Граница между такими полуловушками и обычными струк- 
турами-указателями в открытых цветках неопределенна. Другие 
полуловушки работают на принципе потери опылителем точки 
опоры или на принципе скользящей поверхности (Gleitfallen), или 
на принципе рычага (Kippfallen), как у многих истинных ловушек. 
Однако в отличие от настоящих ловушек в полуловушках 
опылители насильственно не задерживаются и могут сразу же 
покинуть цветок, применив, если это необходимо, некоторое 
усилие. 

В предложенной системе мы пытались классифицировать 
единицы опыления на основе наиболее заметных моментов опы- 
ления в общем. Эта система не отражает уровни восприятия 
насекомых. Таким образом, хотя выделенные нами группы вполне 
определены стереометрически (А и B — плоские, Б и E — глубо- 
кие), Ги Д могут включать ряд от плоских (Dictamnus) до 
очень сложных, более или менее закрытых типов (РарШопасеае). 
Очевидно, глубина и функциональный зигоморфизм единиц опы- 
ления развиваются независимо один от другого, и их нельзя рас- 
положить по одной линии. С другой стороны, для того чтобы 
работать успешно, некоторые из этих типов предполагают более 
высокий уровень «интеллекта» у опылителя, чем другие. Мотыль- 
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ковые цветки и цветки с зевом обычно невзрачны и полностью 
приспособлены к опылению пчелами. Часто наличие ловушек 
у цветков, опыляемых мухами и жуками, отражает отсутствие 
«цветочного интеллекта» у этих животных. У различных групп 
опылителей стереометрическая чувствительность различна. 

Форма цветка оказывает очень сильное влияние на посещения 
животными, особенно на посещения более развитых опылителей. 
Шмель, посещающий самую верхнюю часть рыльца Iris pseuda- 
corus (слизывая какое-то неидентифицированное вещество), садится 
каждый раз правильно для опыления, а именно на наружный 
лепесток, после чего он должен сползать к рыльцу. Следова- 
тельно, именно под сильным влиянием формы и «указателей 
нектара» цветки могут чисто физически влиять на приземление 
насекомого в лучшем месте для прямой цели опыления (Fægri). 

Утверждали (и сейчас эксперименты свидетельствуют об этом), 
что многие детали формы несущественны или из-за конкуренции 
опылителей, или из-за того, что просто игнорируются ими. Это 
не означает, однако, что такие структуры всегда «бесполезны». 
Возможно, что некоторые из них могут иметь какую-то специаль- 
ную функцию в других синдромах. Несомненно, что в экспери- 
ментальных условиях насекомые посещают скорее грубые модели 
цветков и, вероятно, портят цветки без разбора, не выделяя пред- 
почтительные. Однако возникает вопрос, существует ли в при- 
родных условиях конкуренция за посещение цветка? В этом 
вопросе есть много неясного, касающегося в основном проблемы 
выработки условных рефлексов и узнавания посредством более 
или менее завершенного синдрома [см. эксперименты Knoll, 1922, 
в которых Macroglossa сначала посещала цветки с указателями 
нектара (Linaria vulgaris) и только после этого цветки, которые 
они обычно опыляли]. 

В заключение мы должны остановиться на параллелизме 
в развитии типов цветка. Очевидно, что один и тот же тип при- 
сущ многим, часто не связанным между собой семействам, 
основанным на различных морфологических элементах. В одном 
случае цветок, в другом — соцветие, в третьем — лепестки, в чет- 
вертом — нити и т. д. выполняют одну и ту же функцию. При- 
мером могут служить цветки с 3eBOM, образованные y Labiatae 
венчиком, у АпараПиа околоцветником, y Acanthus венчиком 
И чашелистиками, у Mimetes всем соцветием, a y 115 — лепест- 
ком и рыльцем. 

Непрерывную линию развития от одного типа цветка к друго- 
му проследить не удается. Обычно один тип не представляет 
собой более высокой стадии филогенетического развития, чем 
другой. Ряд от А до Д представляет собой ряд увеличивающейся 
сложности. Обычно филогенетическое развитие идет именно 
в этом направлении, но часто происходит и обратное развитие. 
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Животные-опылители 


Принято говорить: цветки, опыляемые бабочками, цветки, опы- 
ляемые пчелами, и т. п. Такое использование указанных слово- 
сочетаний отражает тот факт, что большие группы животных 
имеют морфологическое и этологическое сходство и стремятся 
найти себе пишу одинаковым путем. Следовательно, полностью 
или частично получая пищу из цветков, они при этом исполь- 
зуют цветки сходного типа. В основе этих терминов лежит более 
или менее подсознательная идея гармонии между опылителем 
и цветком. Отсутствие такой гармонии будет препятствовать 
опылению, что может оказаться фатальным для опылителя. 
В лучшем случае при таком посещении насекомого ничего не 
происходит, слишком маленькие опылители могут принести даже 
некоторый вред, добывая нектар и собирая пыльцу без эффектив- 
ного опыления: вместе с тем слишком сильные и неуклюжие 
опылители, садясь на цветок, могут его повредить, слишком 
легкие могут прилипнуть к рыльцу или не смогут выбраться 
сами из узкой щели или трубки цветка и т. д. 

Принцип гармонии замечательно отражен в $1-концепции 
Фогеля (Vogel, 1954), великолепно продемонстрированной на 
рисунках. Знакомство с этими гармоническими типами и их 
особенностями позволяет исследователям, занимающимся эколо- 
гией опыления, получить подробные сведения об опылении рас- 
тений не только в местах естественного обитания растений, 
а иногда даже в гербарии. Однако такие заключения могут быть 
только гипотезами, требующими уточнения путем наблюдений, 
проводимых в природных условиях (рис. 3). Так, не вызывает 
никаких сомнений, что Lonicera periclymenum опыляется ночными 
бабочками, которые, однако, не мешают поедающим пыльцу 
мухам-журчалкам садиться на пыльник или столбик, причем 
и мухи-журчалки, и ночные бабочки одинаково важны как опы- 
лители (Fægri) и даже очень длиннохоботковые шмели с трудом 
работают на этом цветке. Нет необходимости говорить, что 
одинаковые особенности могут развиться на основе различных 
морфологических элементов. 

Своего рода обратный эффект принципа гармонии представляет 
собой соответствие между опылителями и определенным расте- 
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РИС. 3. Гармония между цветком и опылителями ` диаграмма показывает, как 
с увеличением длины трубки венчика y североамериканских видов Aster число 
аллотропных опылителей уменьшается, поскольку они не могут добраться до 
нектара. В то же время число эутропных опылителей возрастает, что свидетель- 
ствует о предпочтении ими цветков с длинной трубкой. Этот пример очень 
важен, поскольку в других отношениях рассматриваемые цветки очень сходны 
(по Graenicher, 1909; см. также Brian, 1957). 


нием или группой растений, несмотря на их взаимное таксоно- 
мическое положение (Kikuchi, 1962). 

Наблюдаемая зависимость между единицами опыления и опы- 
лителями всегда основана на этой гармонии. Однако это утверж- 
дение не может быть обратным; отсутствие возможного опыли- 
теля иногда обусловлено другим фактором. Кюглер (Kugler, 
1955а) показал, что преимущественное опыление двукрылыми 
некоторых растений, произрастающих в сырых затененных местах, 
объясняется многочисленностью двукрылых в таких биотопах, 
тогда как, например, перепончатокрылые встречаются там весьма 
редко. Очевидно, любое насекомое независимо от наличия или 
отсутствия гармонии может опылять только в своем биотопе. 

Но не следует забывать, что такие наблюдения в значитель- 
ной степени неопределенны. Мухи могут быть представлены 
самыми разнообразными типами — от неспециализированной все- 
ядной комнатной мухи до высоко специализированных опыли- 
телей с хоботками, длина которых не уступает длине хоботка ба- 
бочек. Пчелы также представлены различными типами — от 
примитивных одиночных пчел до высокоорганизованных медонос- 
ных пчел и т. д. В будущем мы будем рассматривать в основ- 
ном «типичных» представителей группы и в соответствующих 
случаях ссылаться на других представителей. 
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Ограничиваясь лишь типичными представителями, мы сум- 
мировали в табл. 4 главные типы цветков как единиц опыления, 
предпочитаемых основными группами животных-опылителей. 
Дистропных мух следует в таблице объединить с жуками. 
С другой стороны, навозные жуки вошли в одну группу с му- 
хами. Жуки включены в группу шмелей и цветочных мух, 
а птицы объединены с дневными бабочками. В этой таблице 
рассматривается только пищевая аттрактация, à цветки-ловушки 
не учитываются. Предпочтение к определенному цвету доказано 
статистически, но нет никаких ссылок на этологические реакции. 

Необходимо отметить, что даже с этими оговорками в табл. 4 
даны только главные типы. Нет, конечно, ничего удивитель- 
ного в том, что бабочки посещают желтые цветки, хотя, воз- 


Таблица 4 
«Гармонические» связи между опылителями и цветками 
Предпочитаемий 
Класс цдртка лылитель Де 
цвет 
Fimodyebudreit Жуки Маричневый 


ен 


4 Желто-коричневий 
Калокольчатый 


Мути 


Белый 


Щеткабидный 
Летучие миши 


Желтый 


Лчелы 
IjBermnu c зебом 


Синий 
Ночные бабочки 


Матыльковы " 


Диейные бабочки Красны 


Труйчатый Птицы Зеленый 
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можно, они предпочитают и другие цвета. Зеленый цвет получает 
предпочтение только в том случае, если он очень ярок и очень 
контрастен, за исключением Reseda odorata. Красный цвет сам по 
себе очень яркий и заметный. 

В табл. 4 классы цветков даны в систематической типологи- 
ческой последовательности. Опылители расположены так, чтобы 
получились наиболее короткие соединяющие линии. Из таблицы 
видно, что опылители делятся на две категории: первая вклю- 
чает неспециализированные группы (отдельные таксоны могут 
быть специализированными), вторая — специализированные. Точ- 
но так же цвета в верхней половине столбца блеклые, а в нижней 
половине яркие. Можно также добавить, что далее мы приведем 
диаграмму, показывающую исключительную роль нектара как 
аттрактанта. 

Не следует особенно сильно удивляться тому, что обобщения, 
присущие концепции типов цветков, могут стать ограничениями 
и мешать оценке визитов других групп опылителей, адаптации 
которых менее очевидны. Такие опылители могут произвести 
опыление, но могут и не произвести его; в последнем случае 
они могут лишить цветок аттрактанта и сыграть тем самым 
отрицательную роль в опылении. Точно так же опылители могут 
посещать одни и те же цветки различным образом в соответствии 
с тем, какой аттрактант привлекает данного опылителя, например 
пыльца или нектар у многих Rhinanthoideae. Не только различ- 
ные касты одного и того же вида опылителя (например, шмель- 
матка или рабочие шмели), но даже один и тот же конкрет- 
ный опылитель могут вести себя в одном и том же цветке по- 
разному и принимать участие в разных синдромах опыления. 

Далее мы сначала опишем насекомых, составляющих подав- 
ляющее большинство опылителей, а затем — группы опылителей- 
ПОЗВОНОЧНЫХ. 


11.1. НАСЕКОМЫЕ (БЕСПОЗВОНОЧНЫЕ) 
КАК ОПЫЛИТЕЛИ 


Жизненный цикл насекомых более или менее четко делится на 
две стадии: личиночная, во время которой насекомое растет 
и развивается, и стадия имаго, во время которой роста не 
наблюдается, но происходит спаривание. 

На каждой стадии требования насекомых к пише очень раз- 
личны; личинке необходима сбалансированная диета для роста 
и развития; имаго нуждается в пище для поддержания жизнен- 
ной активности. Некоторые имаго снабжены таким большим за- 
пасом пищи, что вовсе не питаются, например ночная бабочка, 
опыляющая Уисса; другие же, напротив, едят чрезвычайно много. 
Пищевые потребности и предпочтения имаго варьируют очень 
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широко, но крайне важно, что теоретически имаго могут жить 
только за счет углеводов, поскольку углеводы могут снабжать 
их необходимой энергией. Главное исключение составляет пот- 
ребность в белке во время яйцекладки, но даже и эта потреб- 
ность может быть удовлетворена еще на личиночной стадии. 

У медоносных пчел развитие органов частично происходит 
на стадии имаго под влиянием белковой пищи, увеличивающей 
также продолжительность жизни животного (Maurizio, 19506). 

Насколько сейчас известно, только имагинальные стадии на- 
секомых принимают участие в опылении. 

«Интеллект» опылителей, т. е. их способность воспринимать, 
отличать и запоминать характерные особенности цветков, варь- 
ирует в чрезвычайно широких пределах, достигая наивысшего 
развития у высокоорганизованных шмелей и медоносных пчел. 
Различия, которые наблюдаются между разными типами бабочек, 
зависят, вероятно, в большей степени от различий в их стро- 
ении, а не их «интеллекта». Различия между примитивными насе- 
комыми и их высокоразвитыми родственными формами соответст- 
вуют различиям между главными таксономическими единицами, 
но, например, примитивная пчела может быть и по строению, 
и по экологии более удалена от своих высокоорганизованных 
родственных форм, чем от примитивных ос или даже мух. 

По мнению Леппика (Leppik, 1957), различные стадии в диф- 
ференциации цветка (аморфная и т. д.) соответствуют различным 
уровням «интеллекта» опылителя, и животное не может успешно 
работать в цветке, предназначенном для более интеллектуаль- 
ного опылителя, но ему легко работать в цветках, предназна- 
ченных для опылителей более низкого уровня. Сходные идеи 
были высказаны Лоу в отношении его аллотропных — эутропных 
серий. Такие правила представляют собой интересные и полезные 
обобщения, но они не безошибочны. Насекомые появились до 
того, как появились первые цветковые растения. 

Растения дают пищу большинству насекомых, причем для 
насекомых съедобны почти все части растений. Многие, часто 
сочные и сладкие ткани цветка — излюбленная пища для многих 
видов. Это очень хорошо известно садоводам. Каждое посещение, 
даже посещение, в той или иной степени разрушающее цветок, 
может привести к опылению, поэтому многие группы насекомых, 
представляющиеся хищниками, на самом деле могут играть 
весьма важную роль в опылении, например клопы (особенно 
Capsidae). Вигам (Whigham, 1974) показал, что нелетающие жуки- 
хищники (Staphylinidae) — обычные (и исключительные?) опыли- 
тели Uvularia perfoliata. Порш (Porsch, 1958) собрал некоторые 
данные о посещениях цветков представителями ряда групп, кото- 
рые ранее не считались опылителями. Большинство из них 
в соответствии с принципом Леппика обнаружены в довольно 
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примитивных типах цветков, но даже такие примитивные и мало 
адаптированные насекомые, как Chiloroperla torrentium, являются 
опылителями Listera ovata, которая, согласно любой классифи- 
кации цветков, стоит на высокой ступени развития. 


11.1.1. ЖУКИ И ЦВЕТКИ, ОПЫЛЯЕМЫЕ ЖУКАМИ. 
КАНТАРОФИЛИЯ 


Долгое время роль жуков в опылении считалась незначитель- 
ной, а цветки, опыляемые жуками, малоизвестны, даже несмотря 
на то, что еще в 1916 г. Дилс (Diels) обнаружил кантарофилию 
и отметил ее важное значение (Grinfeld, Issi, 1958; Meeuse, 1959). 
Причина этого состоит в том, что общий синдром, характерный 
для опыления жуками, не имеет четко выраженных свойств; 
из-за отсутствия специализации цветки, опыляемые жуками, часто 
незаметны, и посещения жуками этих цветков рассматривались 
как случайные и далеко не всегда обязательные. Другая важная 
причина состоит в том, что типичные цветки, опыляемые жуками, 
редки в европейской нетропической флоре, а преобладающие 
концепции в экологии опыления долгое время полностью зави- 
сели от европейских традиций. Опыляемые жуками цветки так же 
характерны для тропических зон, как цветки, опыляемые пче- 
лами,— для (полуаридных) умеренных районов. 

Жуки (Coleoptera) представляют собой одну из наиболее 
древних групп насекомых. Они были многочисленны уже в верхней 
юре или нижнем меловом периоде, т. е. когда высшие растения 
только появились. Высших перепончатокрылых и чешуекрылых, 
наиболее важных опылителей в наши дни, тогда еще не было 
или они были очень редки. Итак, если насекомые в то время 
и принимали какое-то участие в опылении, то можно без колеба- 
ния предположить, что именно жуки дали толчок к развитию 
цветка !. Мы уже видели, что жуки приспособились к поеданию 
пыльцы на ранних филогенетических стадиях (цикады, возможно, 
также едят микроспоры криптогамных), а потенциально также 
и в ранние геологические эпохи. В наши дни некоторые жуки 
посещают цветки более или менее случайно, другие постоянно. 
Поэтому они приобрели соответствующие адаптации. 

Имеются все основания полагать, что исходное положение 
ротовых частей у большинства жуков — ортогнатическое (перпен- 
дикулярное к оси тела). У насекомых. сходных по поведению 
C жуками, такое положение ограничивает длину ротовых частей, 
поэтому ортогнатические жуки способны только слизывать нектар 


Мы не разделяем точку зрения Мёзе (Meeuse, 1978), отрицающего пер- 
вичность жуков как опылителей, но от дискуссии по этому вопросу воздер- 
живаемся (cM. Fægri, 1980). 
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с очень открытых плоских цветков, но они очень хорошо адапти- 
рованы к пережевыванию пыльцы. По данным некоторых авторов 
(Matthes, Schika, 1966), ротовые части отдельных жуков модифи- 
цированы для пережевывания пыльцы. Такие жуки дистропны (по- 
сещают цветки только одного вида) или иногда аллотропны (по- 
сещают цветки нескольких видов). В некоторых группах положение 
ротовых частей изменяется на прогнатическое (параляельно оси 
тела); это облегчает насекомым проникновение во вместилища, 
где спрятан нектар («цветки, опыляемые жуками, заострены 
спереди»; Olberg, 1951). Крайняя степень развития ротовых частей 
наблюдается у представителей рода Nemognathus, у которых 
длина максилл равна или даже превышает длину тела самого 
насекомого. Такой жук, очевидно, эутропен, так как строение 
его ротовых частей ограничивает возможности в добывании 
пищи: он может питаться лишь глубоко лежащим нектаром 
и не в состоянии использовать другие источники пищи. Хотя 
мы очень мало знаем об «интеллекте» таких жуков, несомненно, 
что они должны иметь определенное представление о глубине 
цветка. Истинная антофилия у летающих жуков устойчива и на- 
правленна. Вуделл (Woodell, 1979) показал, что в бедной фауне 
островов Альдабра жуки занимают пустые «опылительные» ниши 
и (после нектарниц) становятся широко распространенными опы- 
лителями, проявляющими даже определенное постоянство. 

Однако болыпая часть адаптаций, обнаруженных у жуков, 
довольно груба. Жуки имеют грызущие ротовые органы, и ин- 
стинкты этих насекомых, очевидно, весьма примитивны. Они 
неспособны „приземлиться“ точно на цветок, поэтому могут 
иметь дело только с простейшими цветками, главным образом 
дисковидными или блюдцевидными, и питаются либо пыльцой 
(пищевыми тельцами), либо очень открытым, доступным некта- 
ром, служащим аттрактантом. Опыление, довольно грязное, про- 
исходит во время кормления, когда большие, неуклюжие и тя- 
желые животные передвигаются по цветку. Постоянного посе- 
щения каких-либо определенных цветков в этом случае не наблю- 
дается. Исключением могут служить навозные жуки, которые 
будут рассмотрены в связи с сапромиофилией. Гладкие тела 
большинства жуков плохо адаптированы к переносу пыльцы 
(Kendall, Solomon, 1973), но у типичных жуков-опылителей из- 
менились по форме не только ротовые части, став тем самым 
более подходящими для сбора пыльцы, но на теле развились 
также волоски и чешуйки, к которым могут прилипать пыль- 
цевые зерна (Fuchs, 1974). 

Предположение о том, что защита против грубого повреж- 
дения семязачатков этими неуклюжими животными может быть 
одним из главных селективных преимуществ покрытосемянности 
и эпигинии завязей, уже высказывалось. Готтсбергер (Gottsberger, 
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1974) полагает, что исходно опыляющие цветки жуки были малень- 
кими и нежными, и OH даже называет этих жуков антофильными. 
Мы сомневаемся, что такие жуки, если они и встречались на 
цветках, могли быть стимулом для развития цветка. Как отмече- 
но в разд. 8.5, жуки, размножающиеся в цветках, представляют 
собой совершенно иное явление, и их нельзя рассматривать в свя- 
зи с эволюцией обычных синдромов опыления. 

Очевидно, что опыляемые жуками тропические цветки служат 
исходной фазой в развитии опыления (van der Pijl, 1960, 1961, 
1969), при которой опылитель и цветок способны сохранять 
примитивный характер благодаря защитному гомеостазу биотопа, 
также предоставляющего пищу для личиночных (и имагиналь- 
ных?) стадий. Удивительно, как часто эти примитивные связи 
между жуком`и цветком основаны на обмане: насекомое непрео- 
долимо влекут сильные запахи (фруктовый у Аппопасеае, бро- 
дильный у Calycanthus или сперматический), хотя цветок часто 
не дает ему никакой компенсации в виде первичного аттрактанта 
(пыльцы, пищевых телец). Тьен и др. (Thien et al., 1975), 
анализируя состав видоспецифических ароматических веществ 
у магнолии, подтвердили эту роль запаха. Правда, спектры 
запаха у M. acuminata и Liriodendron tulipifera сходны и привлекают 
одних и тех же жуков. Однако благодаря неуклюжему движению 
жуков, как показали Тьен (Thien, 1974) для Magnolia или 
Шнейдер и Мур (Schneider, Moore, 1977; см. также с. 074) для 
общего синдрома у Nymphaea (см. также Schneider, 1979), кан- 
тарофильные цветки могут проявлять высокую степень совершен- 
ства. 

Magnolia — один из примитивных родов, у которого опыление 
жуками было принято почти автоматически. Позднее это было 
подтверждено (Heiser, 1962). Высшие опылители, такие, как пчелы, 
подобно маленькому ребенку в большой кровати, чувствуют себя 
неловко в этих огромных цветках, у которых нет никаких 
указателей. Тьен и др. (Thien et al., 1974) считают, что только 
жуки — эффективные опылители этих цветков. 

Другой род, который предположительно опыляется жуками, — 
довольно примитивный род Degeneria. Недавно это было дока- 
зано Тахтаджяном (1973, личное сообщение). Однако в этом 
цветке наблюдается развитие сапрокантарофилии. 

В европейской флоре некоторые жуки часто встречаются на 
плоских, открытых соцветиях, выделяющих нектар (и пыльцу), 
например на соцветиях зонтичных или Sorbus aucuparia, причем 
для Sorbus характерен сильно аминированный (триметиламином) 
пахучий компонент. 

В тропических и субтропических лесах различные представи- 
тели Fagaceae, обладающие сильным сперматическим запахом, 
опыляются жуками. Грант (Grant, в печати) обнаружил, что 
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калифорнийский Lithocarpus densiflorus опыляется жуками, которые 
питаются ароматной клейкой пыльцой. Они усаживаются на жен- 
ские цветки у основания сережки. 

Эти четыре примера представляют два типа опыления, осу- 
ществляемого жуками, отмеченных еще Дельпино (1868 — 1875). 
Первый тип — это опыление большого единичного цветка, часто 
аморфного или гапломорфного (no Леппику), и второй тип — 
опыление соцветия. В некоторых случаях последний тип опыления, 
вероятно, более высокоразвитый, так как он характерен для 
более продвинутых семейств, например для зонтичных, а также 
для Cornus, Viburnum. 

Мы согласны с Готтсбергером (Gottsberger, 1974), что очень 
часто дискуссии по филогении цветка уводил в сторону эффект- 
ный конечный цветок магнолии (высоко специализированный для 
опыления жуками; Thien, 1974) и что более ранние и прими- 
тивные цветки, возможно, были скорее похожи на мелкие цветки 
в соцветиях, подобные, например, цветкам в соцветиях Winteraceae 
и сходных семейств. Их главным аттрактантом был, вероятно, 
запах. Особенно если проследить линию развития назад, к ат- 
трактантам, существовавшим до появления покрытосеменных, TO 
вряд ли они были зрительными. 

Возникает вопрос, является ли опыление жуками в некоторых 
случаях вторичным, T. €. представлено ли оно B таксонах, предки 
которых опылялись с помощью более высокоразвитых насекомых. 
Едва ли можно сомневаться, что мы наблюдаем это у Геиса- 
dendron discolor, пахнущее плесенью, грязновато-желтое соцветие 
которого всецело возвращается к стадии магнолии, вызывая 
недоумение относительно морфологии цветка Magnolia (cm. Fægri, 
1965). Сходным образом был обнаружен (Grant, Grant, 1965) 
возврат копыляемым жуками плоским соцветиям y Polemoniaceae 
(Ipomopsis congesta). Возможно, это справедливо также для второго 
типа опыления, описанного Дельпино. 

Можно наблюдать постепенный переход к аминоидным 
запахам, привлекающим жуков-навозников и жуков-падальников, 
о которых пойдет речь при рассмотрении сапромиофилии. 

Известный Amorphophallus titanum опыляется крупным жуком- 
мертвоедом (Diamesus), обычно живущим в том же самом 
биотопе и питающимся падалью. Victoria amazonica привлекает, 
дает приют и кормит (пищевыми тельцами) большого пластин- 
чатоусого жука Cyclocephala hardyi (Valle, Cirino, 1972), который 
встречается также на цветках некоторых Lecythidaceae (Prance, 
1976) как грызущий опылитель. 

Ловушки надолго задерживают жуков в цветках (см. гл. 17, 
Calycanthus), тем самым увеличивая вероятность успешных 
посещений этих некооперативных насекомых (вспомните водное 
растение Cryptocoryne griffithii, имеющее под водой длинную 
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30-сантиметровую трубку, в которой жуки ночуют, как в 
«подводном кабаре» (Comer, 1964). Протогиния — существенный 
элемент в функции этого типа цветков-ловушек. 

Питающиеся нектаром жуки, очевидно, появились позднее, 
и мы не находим специальный тип цветка, соответствующий 
высокоразвитым жукам-опылителям. Несмотря на то что не- 
которые соцветия саговниковых имеют запах гниющего белка, 
у покрытосеменных этот аттрактант рассматривается нами как 
вторичный: 

Жуки посещают цветки не только ради пищи, но и как 
места совокупления (Porsch, 1950). Имеются указания на TO, 
что обычная половая аттрактация может играть определенную 
роль (Kullenberg, 197306). 

Синдром кантарофилии. Единицы опыления с несколькими 
визуальными аттрактантами без специальной или определенной 
формы неглубокие; указатели нектара отсутствуют; цветки — 
обычно крупные, плоские, цилиндрические или продолговатые, ча- 
шеобразные, иногда закрытые — легко доступны (ведь жуки плохо 
летают). Цвет неяркий, часто зеленоватый или беловатый. 
Запах сильный, фруктовый или аминоидный. Аттрактанты от- 
крыты, легко доступны — пыльца, пищевые тельца или нектар. 
Репродуктивные органы выдаются. Однако этот синдром не 
должен заслонять от нас факт, что жуки являются обычными 
опылителями также и более развитых цветков, даже цветков 
орхидных (Cady, Rotherham, 1970). 


11.1.2. ДВУКРЫЛЫЕ И ОПЫЛЯЕМЫЕ ИМИ ЦВЕТКИ. МИОФИЛИЯ 


Способы опыления и поведение представителей Diptera 
характеризуются большим разнообразием, чем представителей 
какой-либо иной группы насекомых. Что касается поведения 
и «умственных способностей», то многие примитивные двукрылые 
могут быть поставлены в один ряд с жуками. От этих дистропных 
и аллотропных типов наблюдается постепенный переход к более 
высокоорганизованным опылителям, а именно к напоминающим 
ос журчалкам (Syrphidae), которые еще имеют короткий, как 
у мух, хоботок и которые собирают и пережевывают пыльцу. 
Затем идут похожие на шмелей жужжалы (Bombyliidae) с xo- 
ботком длиной приблизительно 10 мм, дающим возможность 
использовать довольно глубоко спрятанный нектар. Последние 
В этом ряду — высокоорганизованные южноафриканские слепни 
(Tabanidae) и длиннохоботницы (Nemestrinidae) с хоботком дли- 
ной, приближающейся или даже превосходящей 50 мм (Vogel, 1954). 
В отношении физических возможностей и «интеллекта» специали- 
зированные двукрылые сравнимы с соответствующими группами 
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шмелей или бражников, уже способных парить во время по- 
сещения цветка. 

Неспециализированные двукрылые ограничиваются более при- 
митивными цветками. Ограничивающими факторами в данном 
случае служат короткие хоботки и маленький размер животного. 
Этих двукрылых обнаруживают главным образом в цветках 
с открытым нектаром или очень короткими трубками, таких, 
как зонтичные, Hedera, Ilex, Veronica, Circaea и т.д. Хотя 
эти двукрылые более или менее всеядны, они обычно посещают 
цветки исключительно ради нектара, но иногда и по другим 
причинам. Среди специализированных «пчел-мух» (Knoll, 1921) 
Bombylius medius тоже питается пыльцой, а близко родствен- 
ный вид В. fuliginosus питается исключительно нектаром. Остается 
выяснить, всегда ли соблюдается это правило, или в зависимости 
от изменения внешних условий характер питания этих насекомых 
также меняется. 

Двукрылые не выкармливают свое потомство, а потребляют 
пищу только для поддержания собственного метаболизма. 
Это значит, что они нуждаются главным образом в углеводах. 
Гемитропные формы, например журчалки, могут получать 
белки из пыльцы; AMC- и аллотропные формы — из других 
источников, которые не требуют пережевывания. 

Двукрылые не настолько заняты сбором пищи, как другие 
насекомые, которые выкармливают свое потомство и поэтому 
должны собирать пищу также и для него. Поскольку они 
обычно используют много различных источников пищи, их 
опыляющая активность непостоянна и ненадежна. Отсутствие 
локальных возможностей для размножения может также снизить 
возможности опыления двукрылыми, как в случае с Theobroma. 
Отсутствие возможностей для размножения приводит к нере- 
гулярному наличию опылителей; лишь изредка это компенси- 
руется самим растением, предоставляющим насекомым воз- 
можности для размножения. В одном из родов орхидных, 
таком, как Pterostylis, где каждый вид имеет своего собствен- 
ного комара-опылителя, выживание может зависеть от развития 
автогамии или даже клейстогамии. Вместе с тем менее специа- 
лизированные цветки страдают от беспорядочных посещений 
мухами, которые перелетают от одного вида к другому и редко 
приносят достаточное количество совместимой пыльцы к какому- 
либо одному виду. 

С другой стороны, двукрылые могут играть важную роль 
в определенных климатических условиях, так как они в отличие 
от строго периодичных и более требовательных шмелей и 
пчел живут в любое время года. В северных районах опыление 
некоторых растений, цветущих в необычное время года, например 
Hedera helix, всецело зависит от двукрылых. Это также 
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справедливо для неблагоприятных климатических условий (Фарер- 
ские острова — Hagerup, 1951; Арктика — Kevan, 1972). Близость 
подходящих мест размножения (часто влажного гниющего 
растительного материала) важно для обеспечения активного 
опыления с помощью мелких насекомых, которые не могут 
перемещаться на далекие расстояния. 

Кюглер (Kugler, 1955а) показал, что многие мелкие перепон- 
чатокрылые (а во многих случаях также жуки и чешуекрылые) 
часто встречаются на одних и тех же цветках вместе с мухами. 
Даже если они, таким образом, не обладают исключитель- 
ностью, предполагаемой классическими исследователями, опыляе- 
мые мухами цветки формируют хорошо отличный тип, названный 
по наиболее `характерному опылителю — неспециализированным 
мелким мухам — неспециализированным. 

Эффективность опыления мелкими двукрылыми, так же как 
и любыми мелкими насекомыми, ограничена их размерами. 
Они не могут переносить большой груз пыльцы. В больших 
цветках мелкие насекомые, питающиеся пыльцой, часто не 
достигают рыльца, а мелкие потребители нектара могут также 
не достигать пыльников. Однако в маленьких цветках они 
могут быть весьма эффективными, а их ограниченные тран- 
спортные возможности компенсируются их невероятно большим 
числом. Буквально сотни их могут одновременно находиться 
на одном соцветии, например на соцветии Aruncus (Fægri). 
В синдроме опыляемых насекомыми тропических трав они, 
вероятно, играют главную роль (Soderstrom, Calderon, 1971). 
В связи с низкими энергетическими потребностями эти на- 
секомые удовлетворяются минимальным количеством нектара, 
находящегося в мелких цветках. Однако упомянутая экологи- 
ческая ниша пригодна только для маленького опылителя. 

Поведение мух изучено гораздо хуже, чем поведение пере- 
пончатокрылых. Однако известно (Kugler, 1956), что обычные 
мухи (Lucilia, Calliphora, Scatophaga) обладают способностью 
различать некоторые цвета (по крайней мере желтый и голубой) 
И что они оказывают предпочтение желтому цвету (если цветки 
обладают запахом разлагающегося белка, то предпочтительными 
оказываются коричнево-пурпурные оттенки). Положительную 
роль играют радиальные отметки, служащие указателями нектара 
для мух. Экспериментально показано также, что нитевидные 
отростки оказывают такое же действие. О способностях специа- 
лизированных опылителей среди двукрылых, например Bombylius, 
различать цвета было известно из самых ранних экспериментов 
Кнолля (Knoll, 1921). Вместе с тем даже и у этого опыли- 
теля не обнаруживается постоянства к какому-либо цветку 
(Knoll, 1921). По данным других авторов (van der Goot, 
Grabandt, 1970), некоторые особи журчалок проявляют постоян- 
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ство, другие — нет. Очевидно, что рассматриваемые виды специа- 
лизируются на пыльце анемофилов (злаки, Plantago lanceolata). 

Синдром опыления мухами. Цветок правильный, простой, 
неглубокий, окраска обычно светлая, но не яркая. Часто 
присутствуют указатели нектара. Запах слабый. Нектар открытый 
или легко доступный. Репродуктивные органы отчетливо вы- 
ступают наружу. 

Помимо описанной выше группы имеется совершенно отличная 
экологическая группа двукрылых, также привлекаемая цветка- 
ми, — падальные и навозные мухи. Вместе с соответствующей 
группой жуков они представляют аллотропных, но регулярных 
опылителей. Падальные и навозные мухи принадлежат ко 
многим различным таксонам. Некоторые из них очень малы 
и могут встречаться на цветке в значительном количестве. 

Естественно, что у сапромиофилов нет никаких адаптаций 
для посещения цветков, которые имеются у других мух; 
в основе их посещения лежит обман: вещества, выделяемые 
цветком, активируют инстинкты питания или отложения яиц 
(перечень аминокислот, аминов и скатолов, выделяемых отврати- 
тельно пахнущими ароидными, см. в работе Meeuse, 1966). 
Следовательно, такие адаптации, если они существуют, при- 
сущи только цветку. Сапромиофильные цветки обнаружены 
в различных таксономических группах, причем интересно, что 
во всех этих группах внешний вид цветка сходен: Asclepia- 
daceae, Aristolochiaceae, Sterculiaceae, Rafflesiaceae, Hydnoraceae, 
Taccaceae, Araceae, Burmanniaceae, Orchidaceae. Все эти семейства 
высоко развиты в эволюционном отношении. Этот тип редок 
у Polycarpicae, но был отмечен у Аппопасеае. Первоначально 
они могли быть кантарофильными; сапромиофилия, следуя 
другим принципам опыления, должна была развиться позднее, 
и, как у орхидных, она пришла на смену мелиттофилии. 
Интересно, что, если у Stapelia, адаптированной к условиям 
пустыни, развивается сапромиофилия` и внешний вид кактуса, 
самим кактусам никогда не присуща сапромиофилия, возможно, 
из-за врожденных морфологических ограничений или отсутствия 
соответствующих векторов. Тот факт, что на цветках Stapelia 
в природных условиях постоянно обнаруживаются яйца мух, 
доказывает успешное осуществление обмана этими цветками. 
У Caralumma запах гнилых фруктов обманывает Drosophila 
(Agnew, 1976. 

Типичные падальные и навозные мухи не заинтересованы 
в цветках, как таковых, и не имеют стимула для посещения 
каких-либо специальных частей цветка. Они привлекаются и 
летят на запах, ожидая найти белок как источник этого 
запаха. Не найдя белка, они обычно после некоторого бес- 
цельного перемещения пытаются покинуть цветок, но не могут. 
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Более чем какой-либо другой тип опыления, сапромиофильное 
опыление зависит от ловушек: направленные в одну сторону 
щетинки, спуски, качающиеся лепестки определяют эффективность 
и точность механизмов ловушек. У большинства перечисленных 
выше семейств обнаружены ловушки. Типичные и хорошо до- 
кументированные примеры этого — Arum maculatum (Dormer, 
1960) и различные виды Aristolochia. Имеется значительное 
сходство между этими цветками-ловушками и ловушками- 
листьями насекомоядных растений, принадлежащих к Nepentha- 
сеае и Sarraceniaceae с Darlingtonia как наиболее высокоразвитых 
в эволюционном отношении (открытые окна, светлые окна, цвет, 
отростки). Даже у Phallaceae найдены очень сходные структуры 
(Clathrus, Aseroé и т. д.). 

Цветки с запахом навоза обычно не имеют ничего или 
почти ничего, что могло бы заинтересовать взрослое насекомое. 
У Aristolochia grandiflora (Cammerloher, 1923) и y  Eucomis 
(Pascher, 1959) было описано наличие одновременно как нектар- 
ного, так и навозного запахов. Это довольно интересно, 
хотя и не столь неожиданно, поскольку многие насекомые, 
откладывающие яйца на падаль или навоз, сами едят сахар. 

Некоторые довольно необычные черты повторяются в сапро- 
миофильных единицах опыления так часто, что могут рас- 
сматриваться как синдром. Они могут быть так или иначе 
связаны с инстинктивной реакцией опыляющих насекомых, 
но связь эта до сих пор остается загадочной. Одна из таких 
черт — это часто встречающиеся открытые окна, через которые 
мухи проникают в цветок-ловушку. Складчатый верхний край 
обертки y Arisaema формирует два таких окна, но наиболее 
изящным примером служит цветок Ceropegia, напоминающий 
фонарик (1. Müller, 1926; Vogel, 1961). В большинстве слу- 
чаев, а, по-видимому, даже во всех, наличие открытых окон 
сочетается с наличием светлых окон, в направлении которых 
движутся насекомые. Вторая и даже более загадочная черта — 
это часто встречающиеся нитевидные отростки, иногда широкие 
и одревеснелые, иногда тонкие и подвижные. Они повторяются 
регулярно от удлиненного конца обертки Arisaema до нитевидных 
частей венчика Aristolochia tricaudata или отростков губы 
Cirrhopetalum, которые, несомненно, имеют большое значение 
и как органы, выделяющие пахучие вещества. Связанная с этим 
особенность — присутствие очень маленьких, тонких, булаво- 
видных трихом (Flimmerkórper); они также присущи этому 
классу цветков. Постоянно мерцая, они придают цветкам 
опушенный вид и, возможно, также «имитируют» ползающих 
мух, как правило уже присутствующих в цветке. Темные опу- 
шенные пятна, подобные тем, которые имеются у Cypripedilinae, 
имеют, вероятно, сходные функции. В обоих случаях у мух 
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активируется инстинкт скопления (как было доказано Wiesmann, 
1962). Особенности этих цветков не следует путать со значитель- 
ным разделением частей околоцветника у цветков, опыляемых 
ночными бабочками, или с нитевидным типом цветков. 

Как упоминалось в предыдущей главе, инстинктивные реак- 
ции падальных и навозных жуков так сходны с соответствующими 
реакциями у мух, что синдром сапромиофилии включает также 
принцип копрокантарофилии, даже если различные животные 
реагируют на различные аттрактанты. Так, у Amorphophallus 
titanum страшное зловоние привлекает только специальных 
жуков, но не привлекает мух. Возникает вопрос, являются ли 
крайне причудливые аттрактанты сапромиофильных цветков 
аттрактантом для жуков? 

Падальные и навозные насекомые, очевидно, способны обнару- 
живать местонахождение источников пищи на большом рас- 
стоянии, но неизвестно, чем обусловлена такая способность: 
наличием чрезвычайно острого обоняния или тем, что эти 
животные находятся в постоянном движении (подобно шоферам 
такси) и поэтому обязательно рано или поздно попадут в 
зону, где ощутят запах любого источника пищи — реального 
или ложного. 

Очевидно, что обманная аттрактация — правило при сапромио- 
филии. Но вариации процесса опыления практически бесконечны, 
поэтому, по-видимому, любое теоретическое предположение 
окажется возможным. Следовательно, для некоторых из этих 
насекомых цветки, описанные в разд. 8.5, и в самом деле 
могут служить как место для спаривания и выведения по- 
томства. 

Синдром сапромиофилии. Единица опыления обычно радиаль- 
ная, но часто очень глубокая, направляющая в ловушки, 
нередко имеет вид фонарика и нитевидные отростки. Цвет 
неяркий, темный, коричнево-пурпурно-зеленоватый. Никаких yka- 
зателей нектара или других направляющих линий нет, но имеются 
темные пятна и часто подвижные волоски или отростки. 
Прозрачные окна. Запах напоминает запах разлагающегося 
белка. Нектара или другого первичного аттрактанта обычно 
не имеется. Репродуктивные органы, как правило, скрыты 
внутри цветка. Выше было упомянуто, что, по данным Кюглера, 
невзрачные, пурпурные, пестрые цвета не имеют особой при- 
влекательности для этого класса опылителей при обычных 
условиях, но, однако, те же самые цвета обладают положи- 
тельным аттрактивным действием в сочетании с запахом 
разлагающегося белка. Их частая встречаемость крайне за- 
трудняет приписание им каких-либо определенных функций. 

Грибные комарики, Mycetophilidae, обычно размножаются B 
грибах. Некоторые экземпляры — неизвестного пола — обнаружи- 
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ваются в сапромиофильных цветках. Фогель (Vogel, 1973) 
описал особый тип цветка в различных родах (Arisarum, 
Aristolochia, Asarum, Cypripedium, Masdevalia); этот цветок рас- 
полагается близко к почве и напоминает грибы, особенно 
пластинчатые, не только по запаху (Cypripedium аебИе «имеет 
запах шампиньонов» ; Stoutamire, 1967), но также и по морфологии 
(Vogel, 1978; Luer, Escober, 1978). У Arisarum proboscideun 
початок превращается в грибовидную структуру, которая цели- 
ком заполняет отверстие обертки. Грибные комарики обоих 
полов собираются на цветках этого типа. Они переносят 
пыльцу и производят опыление; однако из отложенных ими 
яиц Личинки не развиваются. В других случаях посещения 
цветков грибные комарики, по-видимому, не откладывают яйца. 
Акерман и Меслер (Ackerman, Mesler, 1979) сообщили, что 
грибные комарики обоего пола посещают цветки Listera cordata, 
в которых имеются крошечные капли нектара — синдром не- 
больших порций энергии (с. 99—100). При этом указанные 
авторы отмечают отвратительный запах цветков. 

Кроме этих главных типов опыления мухами, следует 
упомянуть еще несколько примеров, которые в настоящее 
время представляются довольно разобщенными, но которые 
в будущем могут составить типы опыления, неизвестные в наши 
дни. Один из них — опыление Trollius europaeus, изученное 
Хагерупом (с. 287—289). В данном случае интересно то, 
что закрытые цветки обычно недосягаемы для всех опылителей, 
за исключением наиболее высокоразвитых, Ho у Trollius, nmo- 
видимому, таких опылителей нет. У купальницы (Trollius), при- 
надлежащей к семейству с примитивным типом опыления, очень 
примитивная закрытая единица опыления (класс А). 

Другое интересное наблюдение было сделано Клементсом 
и Лонгом (Clements, Long, 1923). Цветки Pachylobus caespitosus 
имеют венчик длиной до 10 см и, как можно было ожидать, 
посещаются бражниками. Однако, когда цветки открываются и 
пыльники лопаются, а столбик становится восприимчивым, все 
органы цветка покрываются очень мелкими черными дву- 
крылыми. То что эти животные должны по крайней мере 
производить самоопыление, очевидно, но, возможно, выяснение 
вопроса о том, как они появляются на цветках, указывало 
бы, не опыляются ли эти цветки какими-либо другими пу- 
ТЯМИ. 

Тот факт, что мухи (Muscidae и более специализирован- 
ные двукрылые) посещают цветки, был известен с самого 
зарождения экологии опыления как науки. Сравнительно недавно 
стало известно, что и кровососущие двукрылые очень часто 
посещают цветки. Помимо высасывания крови самками оба 
пола этих насекомых питаются еще и сахаром, причем это 
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относится ко многим, а, возможно, даже KO всем видам. 
Белки крови, очевидно, нужны для развития гонад (некоторые 
используют белки пыльцевых зерен, у которых они открывают 
апертуру; Downes, 1971), но основным источником энергии у 
этих животных являются углеводы (Haeger, 1955; Nielsen, 1963). 
Они аллотропны и поэтому наряду с нектаром потребляют 
медвяную росу или какой-либо иной источник сахара. Их 
эффективность как беспорядочных и «грязных» опылителей при- 
митивных цветков неизвестна, но едва ли можно сомневаться, 
что она недооценена. Хокинг (Hocking, 1968) описал комаров 
(самки Aedes sp.), функционирующих как опылители в аркти- 
ческих районах и опыляющих мелкие цветки орхидеи Habenaria 
obtusata, которые обычно опыляются ночными бабочками 
(Stoutamire, 1968; Thien, Utech, 1970). Содержание аминокислот 
в HeKTape едва ли достаточно, чтобы обеспечить продукцию 
яиц. Вместе с тем в нектаре арктических нветков концентрация 
аминокислот, по-видимому, выше средней (Baker, Baker, 1973). 

В Нидерландах цветущую ночью Silene otites кроме ночных 
бабочек обычно опыляют виды Сшех (обоих полов). Поскольку 
потребности в пище их очень малы и одна ветвь растения 
способна удовлетворить их потребности, эти насекомые не 
очень эффективны в качестве опылителей, так как переносят 
пыльцу только при посещении женских цветков (Brantjes, 
Геетап, 1976). В цветках, слишком больших для того, чтобы 
быть эффективно опыленными маленькими опылителями, комары 
не только бесполезны, но могут подавить опылительную 
активность легитимных опылителей, по крайней мере частично 
потребляя нектар (Bohart et al. 1970). 

То, что комары питаются нектаром, проливает свет на 
некоторые старые исследования видов, являющихся, по-види- 
мому, обычными опылителями, как свидетельствуют Шнуз и 
Хешко (цит. по Porsch, 1958). Ротовые части обоих полов 
этих насекомых (Opistomyia elegans и  Liponeura cinerascens) 
превратились в специальный всасывающий аппарат, лучше 
приспособленный для слизывания нектара, чем для высасывания 
крови. 

О цветке Arum conophalloides, обманом привлекающим галлиц, 
уже упоминалось выше. Если интерпретация этого факта пра- 
вильна, то посещение цветка Агит представляет собой нечто 
совершенно отличное от обычных посещений цветка, которые мы 
до сих пор рассматривали. Однако представление об опылении 
А. conophalloides, вероятно, нуждается в пересмотре. По не- 
которым сообщениям кровососущие Ceratopogonidae опыляют 
виды Ceropegia и Aristolochia clematitis и следует признать, 
что сахар составляет основную пищу для большего числа 
кровососущих насекомых, чем это предполагалось до сих пор. 
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Уилсон и Лью (Wilson, Lieux, 1972) обнаружили пыль- 
цевые зерна в кишечнике пойманных в поле слепней. Они 
объяснили. это тем, что слепни также получают углеводы от 
цветков, но пока не ясно, почему наиболее часто встречалась 
пыльца дуба. Если эти наблюдения и имеют какое-то значение, 
то, по-видимому, они должны означать, что слепни получают 
часть белков от цветков. Факт в высшей степени интересный. 

На Фарерских островах, где пчел нет, целый ряд цветков, 
обычно считающихся мелиттофильными, в том числе даже 
Iris pseudacorus и Orchis maculata, опыляется мухами (Hagerup, 
1951). Некоторые из этих мух обычны, HO среди них имеются 
виды Eristalis, напоминающие шмелей, особенно E. intricarius, 
поведение которых сходно с поведением пчел. 

Замена пчел мухами наблюдается в Новой Зеландии, где 
опыляющие перепончатокрылые не встречаются (Thomson, 1927). 
Их экологическая ниша здесь заполнена помимо других насекомых 
различными мухами. 


11.1.3. ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫЕ В ЦЕЛОМ. ОСЫ 


Большая группа перепончатокрылых (Нутепор{ега) включает 
наиболее интересных, наиболее высокоорганизованных и эколо- 
гически наиболее важных насекомых-опылителей. Однако, по- 
скольку типы опылительной активности в различных подгруппах 
сильно различаются и поскольку позднее мы будем рассматри- 
вать эти подгруппы, здесь мы приведем очень краткие сведения 
относительно главных из них. Материал в этом разделе рас- 
положен в соответствии с активностью цветка в естественных 
условиях (табл. 5). 

Большие группы перепончатокрылых: пчелы (Apioideae) и 
муравьи (Formicidae) — будут описаны отдельно в следующих 
разделах. В экологии опыления существует традиция назы- 
вать остальных перепончатокрылых неопределенным общим 
названием «осы». У этих животных крайне разнообразные 
жизненные циклы, и многие из них в экологии опыления 
соответствуют мухам: они не заботятся о потомстве, для 
них характерна смешанная пища, только частично состоящая из 
нектара и пыльцы. Их ротовые части примитивны. Общая 
длина до кончика языка составляет 1—3 мм. Язык плоский 
и может быть использован только для сбора нектара. В своих 
посещениях такие «осы» ограничены лишь аллофильными цвет- 
ками с открытым нектаром; эти насекомые в основном по- 
сещают открытые экстрафлоральные нектарники. По этой причине 
большинство «ос» — такие же ненадежные и непостоянные опы- 
лители, как и мухи. Но это все же не мешает некоторым 
из них иметь очень большюе значение в опылении. Многие 
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из зарегистрированных посещений цветков «осами» — а они пред- 
ставляют собой разнородную группу перепончатокрылых — беспо- 
лезны и рассматриваются как обычные поиски пищи. Инстинкт, 
основанный на систематическом использовании одного или 
нескольких подходящих цветков, у этих животных He развит. 
Если пчел можно обучить одновременно различать два или три 
различных цвета, то осы, вероятно, не могут различать более 
одного (Мазохин-Поршняков, Граевская, 1966). Представители 
рода Vespa могут научиться различать запахи и, кроме Toro, 
имеют исключительную память на время. Различные наездники 
посещают цветки с открытыми нектарниками и могут поэтому 
быть эффективными опылителями. 

Настоящие осы (Vespidae) и другие высокоразвитые группы 
являются общественными насекомыми и выкармливают свое 
потомство, поэтому их потребности в пище очень велики. 
Однако они в основном хищные животные, поэтому пища 
их личинок состоит главным образом из животных белков, 
которые часто возвращаются в виде аминокислот к взрослым 
особям, когда Te облизывают личинок. Углеводы нужны осам 
главным образом для поддержания своего собственного мета- 
болизма. Это становится более заметно с возрастом, после 
того как сезон расплода кончается и колонии достигают 
полной силы. В тех районах, где климат характеризуется 
четкой сезонностью, это означает, что осы особенно активны 
перед концом сезона цветения, когда потомство больше не 
нуждается в заботе. Изучая эволюцию пчел, Гринфельд (1973) 
предположил, что развитие шло от плотоядности к использо- 
ванию пыльцы и затем нектара. Это представление не совсем 
соответствует картине, которая наблюдается у общественных 
ос, сохраняющих привычки хищников, но использующих нектар 
как дополнение к основной пище. Они совсем не используют 
пыльцу. 

У некоторых высших OC ротовые части видоизменены 
и образуют трубку длиной 5—10 мм, через которую они 
могут всасывать нектар. По своим способностям использовать 
цветки эти осы приближаются к пчелам. Некоторые из них 
(Polistes) являются регулярными опылителями, запасающими для 
потомства помимо животной пищи даже нектар. 

Некоторые хищные перепончатокрылые, имеющие жало, 
часто роятся около цветков и ловят «собственно» опылителей. 
Наряду со случайным. потреблением нектара это может при- 
вести к более стабильным связям в использовании цветков. 
Подобные случаи описаны Кюглером (Kugler 19556). 

Со времен Г Мюллера (H. Müller, 1873) известно, что 
некоторые мнимые «опыляемые осами цветки» характеризуются 
неяркой коричневой окраской. Scrophularia nodosa (Schremmer, 
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1959; Shaw, 1962) — один из классических примеров этого. 
Поскольку многие осы посещают цветки после цветения и 
поскольку пчелы также посещают эти цветки раньше, роль 
ос как опылителей сомнительна. Вместе с тем Vespa немедленно 
«узнает» интродуцированные в Датский ботанический сад виды 
Scrophularia (van der Pijl). Осы также опыляют орхидные 
с открытым нектаром [виды Epipactis (Judd, 1971)], причем 
блеск верхней губы может служить вторичным аттрактантом 
(Symphoricarpus и т. д.). 

В тропиках этот тип может быть представлен Celosia 
argentea, Jatropha curcas, Manihot glaziovii (van der Pijl) Leea 
robusta (Heide, 1927). Однако проблема адаптации в дан- 
ном случае крайне не ясна. Синдром опыления осами 
определить очень трудно, даже если и существуют цветки, 
адаптированные к опылению высшими осами. В ботаническом 
саду в Кью шершни активно питаются на Hedera colchica, 
тогда как в это же самое время мухи роятся вокруг 
Н. helix (Fægri) Между этими двумя видами нет никаких 
существенных различий, однако по какой-то причине осы пред- 
почитали один из них, а мухи — другой. Необходимо Ha- 
помнить, что кроме «обычных» ос некоторые перепончато- 
крылые активны в ряде случаев «нерегулярной» аттрактации: 
Ophrys, Ficus и т. д. 


11.1.4. МУРАВЬИ 


Муравьи играют в опылении весьма неблаговидную роль. 
Они настолько сильно любят сахар, что стараются извлечь 
его из любого источника: из цветков, из вместилищ сахара 
или даже из тли. Поскольку муравьи выкармливают свое 
потомство, они нуждаются в белке, причем не имеет значения, 
из какого источника они его получают. Вместе с тем муравьи 
так малы, что они могут свободно проникать во многие 
цветки и покидать их, не касаясь пыльников и столбика. 
Кроме того, тела их твердые и совершенно очевидно, что 
они не приспособлены к переносу пыльцы. Муравьи живут 
сообществами, очень воинственны, и если они «займут» какое- 
либо растение, то атакуют любое насекомое, которое пытается 
сесть на него. Поэтому насекомые стараются держаться в стороне 
от муравьев. Следовательно, муравьев можно рассматривать 
как прототип нектарных воров. Растения имеют многочислен- 
ные приспособления, предназначенные для того, чтобы преградить 
муравьям доступ к цветкам; например, клейкие пояски на 
стеблях Viscaria vulgaris — одно из наиболее эффективных. 

С другой стороны, общественная жизнь и воинственность 
муравьев иногда имеют и положительную сторону. Мы имеем в 
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виду муравьиную гвардию, которая хотя и была известна давно, 
но за это долгое время еще недостаточно изучена. Вопрос 
о муравьях-гвардейцах, обитающих в умеренном климате, еще 
более неясен; фон Веттштейн (von Wettstein, 1888) описал муравьев, 
посещающих экстрафлоральные нектарники сложноцветных и 
одновременно отгоняющих жуков, предохраняя тем самым со- 
цветия от выведения в них потомства жуков. В настоящее 
время окончательно установлено, что муравьи-гвардейцы играют 
определенную роль в жизни растений (Janzen, 1966; Elias et 
al., 1975a) но надежные данные, касающиеся возможного 
влияния этих муравьев на опыление, еше слишком мало- 
численны. 

В тропиках незаменимые опылители пчелы-плотники (Xylocopa) 
имеют тенденцию воровать нектар из цветков. Поэтому часто 
у неадаптированных видов все цветки бывают исколоты пчелами. 
У других видов муравьи, привлекаемые экстрафлоральными 
нектарниками, расположенными в основании цветка, предотвра- 
щают воровство и заставляют пчел проникать в цветок 
обычным путем 1. 

Такая функция экстрафлоральных нектарников и муравьев- 
гвардейцев была продемонстрирована у Thunbergia grandiflora, 
Canavallia и у других крупных Papilionaceae, y видов dris и Ipomoea 
(van der Pijl, 1954), у Hibiscus henningsianus (Gottsberger, 1972) 
и Bixa orellana (Bentley, 1977). 

Имеются данные (Vello, Magalhaes, 1971), свидетельствующие 
о TOM, что в Бразилии муравьи (Azteca chartifex spiriti) 
способствуют опылению растений какао, хотя сами они и не 
являются опылителями. Наличие наземных муравьев дает такой 
же эффект. 

Учитывая количество и вездесущность муравьев, особенно 
в тропиках, можно сказать, что их отсутствие в каком-либо 
цветке более удивительно, чем присутствие. И все же их никогда 
не бывает в некоторых цветках, например в цветках Thunbergia, 
у которой они могли бы использовать нектар из цветочных 
нектарников. Результаты экспериментов показали, что муравьев 
отпугивают не только особые структуры цветка, но и определенные 
химические вещества пестиков. Муравьи отказываются вползать 
в такие цветки (van der Pil, 1955). Обсуждается также воз- 
можность отпугивающего действия самого нектара (Feinsinger, 
Swarm, 1978), но об этом пока еще мало известно. 

Изучение вопроса о взаимодействии муравьев и ‚растений 
встречает много трудностей. Интерпретация многих структур 
цветка как образований, предназначенных для отпугивания 


Каммерлохер (Cammerloher, 1929) неправильно интерпретировал функцию 
муравьев-гвардейцев, считая, что они препятствуют посещениям опылителей. 
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муравьев, по меньшей мере преувеличена. Густая опушенность 
внутри венчика Symphoricarpus racemosus или узкие отверстия 
у многих нектарников затрудняют добывание нектара многими 
короткохоботковыми животными. Очевидно, муравьи, ползающие 
в цветках и соцветиях, могут вызывать авто- и гейтоногамию, 
особенно если они обнаружат доступные источники нектара или 
пыльцы. Значение этого явления для опыления весьма сомни- 
тельно, если учесть при этом, что гейтоногамия противоречит 
принципам, которые лежат в основе механизмов опыления, 
например дихогамии. 

Случаи истинного опыления муравьями были описаны для 
Glaux maritima в южной Норвегии (Dahl, Hadac, 1940) и для 
Orthocarpus pusillus в США (Kinkaid, 1963). Еше более типичный 
случай, показывающий значение муравьев как опылителей, 
был изучен Хагерупом (Нарегир, 1932) в Сахаре!. Вблизи 
раскаленной почвы пустыни насекомые встречаются редко, 
поэтому если происходит биотическое опыление, то оно обуслов- 
лено муравьями. В Тимбукту, где были сделаны эти наблюдения, 
представители Euphorbiaceae составляют большую часть расти- 
тельности. У этого семейства обычно экстрафлоральные нектар- 
ники, а, как известно, именно они в наибольшей степени 
привлекают муравьев. В Израиле ван дер Пэйл (неопубл. 
данные) обнаружил муравьев-жнецов, перемещающихся среди 
песков пустыни Ha большие расстояния, посещающих цветки 
низких подушечек Polycarpon succulentum (см. также Hagerup, 
1943) и явно собирающих с них нектар. Проктор и Иео 
Proctor, Yeo, 1972) сообщили о сходных наблюдениях над 
етан, Однако муравьи являются опылителями не только в 
теплом климате. Петерсен (Petersen, 1977) описал опыление 
растений с помощью муравьев в альпийской тундре Колорадо. 

Хикман (Hickman, 1974) приводит хорошо документи- 
рованный случай опыления муравьями Polygonum  cascadense. 
Он отмечает, что опыление муравьями требует небольшой 
затраты энергии, так как при проникновении в цветок муравьи 
затрачивают относительно мало энергии. Хикман установил 
следующие признаки синдрома опыления муравьями: сухие 
жаркие места обитания, мелкие нектарники, очень небольшое 
количество нектара, которое не интересует достаточно крупных 
опылителей; цветки расположены близко к почве, сидячие, 
мелкие, с минимальной визуальной аттрактацией, несколько 
цветков зацветает одновременно, общественная жизнь отдельных 
индивидуумов способствует ксеногамии, незначительное коли- 


Известно, что в пустыне Южной Африки для опыления очень важны 
мухи, но в работе Фогеля (Vogel, 1954) ничего не сказано о роли муравьев. 
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чество очень мелкой клейкой пыльцы не дает возможности 
муравьям быстро от нее очиститься, количество семязачатков 
в одном цветке незначительно. 


11.1.5. ПЧЕЛЫ И ЦВЕТКИ, ОПЫЛЯЕМЫЕ ПЧЕЛАМИ. 
МЕЛИТТОФИЛИЯ 


В целом пчелы лучше адаптированы для опыления, чем 
те группы насекомых, о которых речь шла выше, или 
чем любая другая группа. Им свойствен целый ряд поведен- 
ческих стереотипов от довольно простых у «паразитических» 
и одиночных пчел до удивительно сложных приспособлений, 
характерных для медоносных пчел и других общественных 
пчел. В дальнейшем термин пчела будет включать в себя 
все группы пчел, за исключением тех случаев, когда речь 
идет о какой-то конкретной группе. 

В табл. 5 показана возрастающая взаимозависимость между 
растением и опылителем; в ней также показана возрастающая 
независимость процессов опыления от общей синэкологии биото- 
па. Низшие пчелы, зависящие обычно или от цветков вообще, или 
от одного или нескольких определенных видов, тем не менее зави- 
сят также и от погодных условий в то время, когда эти пчелы 
появляются, а также от почвы и климата при устройстве гнезда. 
Эти ограничения всегда учитываются полеводами, выращиваю- 
щими люцерну. Одиночные пчелы также зависят от сообщества 
в отношении материала для гнезд, который довольно редко 
предоставляют им цветки. Исключение составляют Dalechampia, 
циатий которой дает смолу для Trigona (Cammerloher, 1931), 
Ornithidium, дающий воск с губы (Porsch, 1905), и Eria vulpina, 
дающая смолистую жидкость (Kirchner, 1925). 

Напротив, Apis сами вырабатывают BOCK, а поэтому не- 
зависимы от цветков и более надежны как опылители (однако 
они собирают с цветков прополис!). Если температурные 
условия благоприятны, они могут быть активными круглый год 
и политропными с определенным постоянством. Следовательно, 
этот род характерен для различных типов растительности, 
включая открытые растительные сообщества. Apis обитают в 
тропической и субтропической областях Старого Света и в отличие 
от Bombus не являются местным родом в Северной Европе 
и Северной Америке, где он превратился в очень сильного 
и грозного конкурента для местных одиночных пчел. В тропи- 
ческих районах Нового Света такую же роль играют другие 
роды общественных пчел (Melipona, Trigona). 

Среди низших одиночных пчел, представленных в табл. 5, 
Prosopididae имеют короткие ротовые органы и не только 
сами поедают пыльцу, но и запасают ее для потомства. 
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Megachilidae (пчелы-листорезы) гастрилегидны, т.е. собирают 
пыльцу брюшком, причем некоторое предпочтение оказывают 
стернотрибическим цветкам мотылькового типа, даже если они 
могут использовать и другие типы (Schremmer, 1953). Высшие 
пчелы подилегидны: они собирают пыльцу с помощью ног. 
У примитивных типов Andrenidae ноги покрыты волосками, KOTO- 
рые у наиболее специализированных видов образуют щеточки. 
Высшие пчелы предпочитают нототрибические цветки, но известно, 
что они используют и любые другие типы. У олиголектических 
пчел собирательный аппарат адаптирован к одному типу пыльцы 
(липкость, размеры зерен и т.д.). В этой книге мы не будем 
обсуждать вопрос о том, какая адаптация развилась раньше. 

Для детального ознакомления с вопросами, касающимися 
ограничений в опылении, зависящих от длины хоботка пчел, 
читателю следует обратиться к другим работам (Knuth, 1895— 
1905; Loew, Kugler, 19555), а также к учебникам по энтомо- 
логии. 

Независимо от мест обитания общественные перепончато- 
крылые охватывают наиболее подвижных, наиболее активных и, 
следовательно, хорошо известных опылителей, популярность 
которых настолько широка, что она затмевает все другие группы 
опылителей. Этому способствует тот факт, что пчелы — относи- 
тельно крупные животные с довольно значительными потреб- 
ностями в пище для себя и для заботливо выращиваемого 
потомства. От цветков они обычно получают всю пищу и, если 
можно так выразиться, более интеллектуальны, чем другие 
опылители. Они способны успешно проводить такое опыление, 
механизм которого недоступен для любых других опылителей 
[«однако их удивительные инстинкты, очевидно, не следует путать 
с истинным интеллектом» (Webster’s New dictionary, 1920)]. 
Последние исследования Хейнрика (Heinrich, 1979) показали, что 
шмелей (В. vagans) можно научить отыскивать корм на опре- 
деленных объектах: только что появившиеся на свет шмели 
будут собирать пыльцу с любого подходящего цветка, но уже 
после 4 полетов они приобретают определенные навыки и 
посещают только те цветки, в которых имеется наибольшее 
количество пыльцы и нектара. Если затем этот источник иссякнет, 
они переходят к менее «урожайным» цветкам, которые, вследствие 
их меньшей эксплуатации, могут также давать хорошие ре- 
зультаты. Следовательно, шмели не имеют врожденных инстинк- 
тов к тому, как собирать пыльцу со сложных цветков 
(Impatiens, Chelone), а обучаются этому в процессе работы. 

В тех ареалах, где общественных пчел недостаточно, их 
роль принимают на себя крупные одиночные пчелы, которые 
в тропических странах играют такую же роль, как и Bombus 
и родственные ему виды в умеренном климате. Одиночные пчелы, 
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обитающие в умеренных областях, в целом являются довольно 
неэффективными опылителями. 

Крупные пчелы, как общественные, так и одиночные, на- 
столько сильны, что могут открывать цветки, недоступные для 
более мелких и более слабых насекомых, хотя иногда их сила 
может оказаться даже гибельной для узких цветков, которые 
могут разорваться под таким сильным напором пчелы (Schremmer, 
1953). О той силе, которую они прикладывают во время 
посещения цветка, часто свидетельствуют следы коготков на 
лепестках. 

Их восприятие и способность запоминать формы цветка, 
вероятно, превосходят способности почти всех опылителей 
(von Frisch, 1914; Kugler, 1942; Bateman, 1951). Необходимо 
также отметить, что шмели, по-видимому, способны распозна- 
вать общую форму целого растения, даже без цветков. Об 
этом свидетельствуют их попытки посещать растение еще до 
того, как на нем раскроется хотя бы один цветок (это 
наблюдал еще Дарвин и экспериментально показал Меннинг; 
Manning, 1956). По данным Аттсатта (Attsatt, 1970), опылители 
(медоносные пчелы и одиночные пчелы) открывают закрытые 
цветки Orthocarpus. Кеннеди (Kennedy, 1973) сообщил о том, 
как шмели открывали взрывающиеся цветки Maranthaceae. 
Эстес и Торп (Estes, Thorp, 1975) описали, как утренние 
пчелы Hemihalictus lustrans открывали пыльники Pyrrhopappus 
carolinianus и извлекали из них пыльцу раньше других Hace- 
комых. Эффективность такого процесса вне всякого сомнения, 
но инстинкт, который побуждает к такому действию, остается 
неясным. 

Вместе с тем пчелы, по-видимому, не способны распознавать 
чисто геометрические формы (квадрат, треугольник), которые 
в естественных условиях не имеют для них никакого значения. 

Вероятно, существуют несколько более тонкие физиологические 
различия между группами пчел не только в отношении цвето- 
вых восприятий, но и в отношении предпочтения зигоморфных 
цветков актиноморфным, более рассеченных цветков — менее рас- 
сеченным и т.д. Например, шмели (Bombus) предпочитают более 
сложные цветки (Kugler, 1930—1942; Knoll, 1922). 

Помимо анатомической дифференциации у общественных 
пчел выработалась система общения, которая позволяет оповещать 
друг друга о местонахождении и характере источника пищи. 
Это — наиболее сложная адаптация животных к посещению 
цветков, не обнаруженная среди других беспозвоночных. 

Система общения у пчел может быть разделена следующим 
образом (Kerr, 1960). 

1. Запах: вернувшись, пчела приносит запах недавно посе- 
щенного цветка и распространяет его в улье. По-видимому, 
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B качественном отношении обоняние пчелы мало отличается 
от обоняния человека. 

2. Пахучие метки (секрет насоновых желез) пчела оставляет 
на цветке и по пути домой, создавая тем самым ароматную 
«дорогу» от гнезда к источнику пищи. Расстояние между 
отдельными метками варьирует в зависимости от вида от 
1—2 до 20 M (Haas, 1952 и более ранние). Значение пахучих 
меток, оставляемых на цветках, менее очевидно — может быть, 
они освобождают прилетающих затем пчел от лишней работы 
по поискам нектара. 

3. Специальный тон жужжания, понятный для других особей. 

4. Вернувшиеся пчелы совершают зигзагообразный полет, 
оповещая других, не занятых работой. У медоносных пчел 
такой полет превращается в фантастический танец, с помощью 
которого они могут указать направление и расстояние до 
источника пищи, а также количество пищи (Frisch, 1950; 
Lindauer, 1971). Ориентация осуществляется с помощью сол- 
нечного компаса с поправкой на время суток и силу ветра. 
При этом они чувствуют поляризацию света. В тропиках 
система не работает в полдень, и полеты временно прекращаются. 
Род тропических пчел, а именно более примитивные Trigona, 
использует более простую систему сигналов (звуковые и обоня- 
тельные). 

Таким образом, как строение, так и поведение этих насе- 
комых обнаруживают отчетливую адаптацию к питанию на 
цветке и в связи с этим к образу жизни опылителей. Большая 
часть экспериментов показывает, что пчелы находят цветки с по- 
мощью зрения. Однако это не всегда так: известно, например, 
что во время первых полетов (но не последующих) матка 
шмелей, очевидно, привлекается к цветку Salix с помощью 
обонятельных аттрактантов (Cumber, 1953). Хорошо известно, 
что у медоносных пчел, а возможно, и у всего рода Apis 
источники нектара находит особый клан пчел-разведчиц, ко- 
торые сообщают свои данные обычным рабочим пчелам-сбор- 
щицам. У пчел существует хорошая система общения с по- 
мощью запаха, однако какой-либо системы общения с по- 
мощью цвета не обнаружено. 

Эффективность и усердие высших общественных перепонча- 
токрылых как опылителей, особенно рода Apis, в значительной 
степени зависят от инстинкта запасания. Очевидно, они никогда 
не ощущают, что их «склады» переполнены, а инстинкта, дик- 
тующего им прекратить сбор по достижении определенного 
уровня, у них нет. Исходно это должно проявляться как 
адаптация к изменяющимся климатическим условиям с чередова- 
нием сухих или холодных периодов, во время которых сбор 
невозможен, и колония живет за счет своих запасов. Однако 
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когда такой же инстинкт запасания действует в условиях кли- 
мата, где нет сезонных колебаний, он теряет свой экологи- 
ческий смысл, и насекомые не прекращают опылительную ак- 
ТИВНОСТЬ. 

Адаптации перепончатокрылых к посещениям цветка точно 
соответствуют приспособлениям цветков к посещениям этих на- 
секомых. Высшие пчелы используют также цветки примитивного 
типа — их часто обнаруживают на крупных зонтичных, таких, 
как Heracleum, Archangelica, образующих очень большое коли- 
чество концентрированного нектара, которого хватает другим 
опылителям. Но благодаря своим размерам, силе и «интел- 
лекту» пчелы являются единственными насекомыми, способны- 
ми опылять более сложные цветки. Сложные цветки, опыля- 
емые пчелами, представляют собой исключительный источник 
пищи, который не может быть перехвачен другими опылите- 
лями и который будет, следовательно, полезен только для 
более адаптированной пчелы, причем во многих случаях только 
для одного вида. 

Крупные шмели — сильные животные. Перед тем как начать 
работу на цветке, они обеспечивают себе устойчивое положение. 
Это единственные насекомые, способные активно раздвигать 
части цветка, препятствующие проникновению к нектару. Именно 
поэтому опыление таких относительно простых цветков, как 
Aconitum и Delphinium, целиком и полностью зависит от шме- 
лей. По этой же причине опыление многих губоцветных, ма- 
ковых и норичниковых с крупными закрытыми цветками также 
зависит от шмелей (см. гл. 17). Это относится не только 
к европейскому роду Bombus, но в большей степени к тро- 
пическому роду Xylocopa, опыляющему цветки, у которых нек- 
тар находится BO вместилищах, окруженных плотными стен- 
ками, как, например, у Thunbergia grandiflora или Centrosema. 
Отрицательным следствием этого является то, что насекомые, 
воруя нектар, прокалывают венчик. 

Волоски на теле пчел и даже шмелей хорошо приспособ- 
лены для переноса пыльцы — на одной особи было обнаружено 
до 15000 пыльцевых зерен (Kendall, Solomon, 1973; Witherell, 
1972). Часть этих взяток осыпается, но обычно в зигоморфных 
цветках пыльца расположена так, что животное не может ее 
достать. Во время роения пыльца частично передается от одной 
особи к другой (Free, Williams, 1973), однако значение этого 
для опыления неясно. У типичных опыляемых пчелами цвет- 
ков число семязачатков обычно очень велико и соответствует 
большому количеству пыльцевых зерен. По некоторым данным 
(Adlerz, 1966), для хорошего образования семян у арбуза не- 
обходимо восемь посещений пчел. 

Синдром цветков, опыляемых шмелями и медоносными пче- 
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лами. Цветок — зигоморфный, очень глубокий, устойчивый к ме- 
ханическим воздействиям, с достаточно удобной посадочной 
площадкой и поверхностью, дающей хорошую опору; часто 
сложный, полузакрытый. Цвет — яркий, обычно желтый или го- 
лубой; как правило, имеются указатели нектара. Запах — све- 
жий, обычно не очень сильный. Нектар спрятан, но не очень 
глубоко, он содержится в достаточном количестве. Репродуктив- 
ные органы скрыты, тычинок несколько, в завязи большое число 
семязачатков. 

Однако указанный синдром можно принять только с очень 
большими оговорками. Одна из них касается только сбора 
нектара. Пчелы, в особенности шмели, часто собирают пыльцу 
на тех же цветках, что и нектар, однако специально для сбора 
пыльцы они посещают также очень примитивные, но богатые 
пыльцой цветки. Другая оговорка состоит в том, что общест- 
венные пчелы, возможно более чем любая другая группа, будут 
посещать любой тип цветков с большим количеством нектара. 
Типы цветков, охарактеризованные выше, имеют приспособле- 
ния для посещения пчелами. Единственные цветки, которые 
пчелы не могут использовать — это цветки с глубоко спрятан- 
ным нектаром. Только бабочки и птицы, а также некоторые: 
специализированные мухи могут, не разрушая, открыть наиболее 
глубокие цветки. Но бабочки не слишком сильны (и «интел- 
лектуальны»), чтобы открыть плотно закрытые цветки, а для 
ночных бабочек к тому же нет хорошей опоры. Таким об- 
разом, существует много цветков, которые вообще не могут 
быть использованы опылителями, даже если они могут достать 
из них нектар. Типичные цветки, опыляемые пчелами, харак- 
терны для Labiatae, Scrophulariaceae, Papilionaceae и Orchida- 
сеае. 

У многих одиночных пчел число потомков на каждую взрос- 
лую особь растет очень незначительно, тогда как было под- 
считано, что количество пищи, принесенное медоносной пчелой, 
в 100 раз больше, чем ее собственные потребности. В значи- 
тельной степени варьируют и размеры одиночных пчел: от 
маленьких Andrena и Halictus до больших Xylocopa и эвглоссин 
(Abeilhas um Zummeln; из публикаций в American Tropics). 
B районах с жарким климатом маленькие одиночные пчелы 
обычно олиголектичны (Linsley, 1958) или (в какой-либо степени 
внутри каждого района) они образуют постепенный переход 
от моно- до олиголектии (Olberg, 1951). В отношении своих’ 
кормовых растений они сохраняют связь хозяин — паразит,‘ связь, 
которая должна быть основана на химическом запуске врожден- 
ных инстинктивных реакций. Их связь с растением-хозяином, 
даже если она специфична, обеспечивается крайне примитив- 
ным принципом, примерно таким, с которым мы сталкиваемся 
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у жуков. Сильно выраженный монотропизм приводит к огра- 
ничению распространения этих пчел как в локальном (встре- 
чаются только в местообитаниях растений-хозяев), так и вре- 
менном (ограничены периодом «цветения» растений) отношениях. 
«Календарь цветения» может соответствовать календарю моно- 
и олиготропных пчел. Очевидно, это ограничивает возможность 
таких пчел образовывать сообщества и большие постоянные 
колонии. 

Вместе с тем в тропических областях многие крупные оди- 
ночные пчелы политропны и могут кормиться на различных 
растениях. Многие из них на самом деле не одиночны, а об- 
разуют на период размножения слабо интегрированные колонии. 
При рассмотрении некоторых из этих животных, в частности 
эвглоссин, следует особое внимание уделять различию полов. 
Женские особи питаются и кормят потомство пыльцой и нек- 
таром, собирая пыльцу и нектар на различных цветках. Этим 
ограничивается их активность в цветках, поскольку строительный 
материал они находят повсюду. Мужские особи также питают- 
ся, но едят они очень мало, только чтобы покрыть собствен- 
ные энергетические потребности; обычно они питаются на тех 
же самых цветках, что и женские особи. Но эта активность 
в цветках подчинена их «половой» активности на различных 
орхидных. В отношении этой последней активности самцы 
эвглоссин монотропны, по крайней мере локально. Ни в одной 
другой группе не наблюдается столь хорошо развитого прин- 
ципа половой аттрактации, как у эвглоссин, и ни в одной 
группе пчел мужские особи не живут так долго, по крайней 
мере полгода (van der Pijl, Dodson, 1966). 

В дополнение к этим типам мелиттофилии, Фогель (Vogel, 
1954) выделяет микромелиттофилию в синдром, в который вхо- 
дят, помимо небольших размеров цветков, нитевидные свободно- 
двигающиеся отростки, частично обусловливающие привлечение 
насекомых. Нитевидные цветки обычно не составляют класса, 
подобного тем, которые описаны B гл. 10 (классы A — E). 
Эти цветки, как правило, очень маленькие, но могут принад- 
лежать к мотыльковому типу или к типу цветков с зевом. 
Они будут привлекать мелких опылителей. Многие из этих 
цветков — микромелиттофильны. Однако до сих пор мы не 
имеем повода сомневаться в том, что кроме маленьких раз- 
меров у опылителей этих цветков наблюдается что-либо при- 
мечательное. Нитевидный тип цветка, открытый в Южной 
Африке, может быть даже распространен более широко, чем 
мы думаем. В европейской флоре такие растения, как Vicia 
tetrasperma, Cicendia filiformis, возможно, довольно легко стали 
автогамными. Это не имеет ничего общего с нитевидными 
отростками при сапромиофилии. Небольшие количества нек- 
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тара, приходящиеся на каждый цветок, исключают опыление 
теми видами, которые нуждаются в значительном количестве 
энергии. 


11.1.6. ДНЕВНЫЕ И НОЧНЫЕ БАБОЧКИ. 
ПСИХОФИЛИЯ И ФАЛЕНОФИЛИЯ 


Две группы Lepidoptera — дневные бабочки (Rhopalocera) 
и ночные бабочки (Heterocera) — так различны в своих при- 
способлениях к цветкам, что эти два подкласса обычно рас- 
сматриваются в отдельности. Однако основное различие между 
ними не таксономическое, а этологическое. Первые обычно пред- 
ставлены дневными, садящимися на цветок бабочками, а BTO- 
рые — сумеречными или ночными, парящими бабочками. Однако 
эти факторы могут комбинироваться по-иному: бывают паря- 
щие дневные бабочки, и наоборот. Точно так же существуют 
промежуточные типы цветков, опыляемых дневными и ночными 
бабочками. Даже если количественно преобладают типичное по- 
ведение и соответствующие типы цветков, промежуточные типы 
делают границы между отдельными типами более или менее 
расплывчатыми. 

Все бабочки характеризуются некоторыми общими чертами. 
Эти насекомые не вскармливают своего потомства — вся собран- 
ная ими пища покрывает их собственные нужды. Правда, не- 
которые из них совсем не питаются. В этом случае они 
имеют рудиментарный пищеварительный тракт. Вероятно, даже 
для тех из них, которые могут питаться, потребление пищи 
не всегда необходимо. Следовательно, многие дневные и ноч- 
ные бабочки играют довольно сомнительную роль в опылении, 
но тем не менее их существование зависит от растений, которыми 
питаются их личинки, иногда вплоть до превращения во взрос- 
лую стадию. Примитивные чешуекрылые еще имеют твердые 
ротовые органы, предназначенные для пережевывания, и их 
пища разнообразна. То что Micropterygidae едят пыльцу видов 
Caltha и Ranunculus, свидетельствует о первичности пыльцевой ат- 
трактации. У более развитых видов ротовые части представле- 
ны длинными тонкими хоботками, и эти виды потребляют исклю- 
чительно жидкую пищу (нектар и воду). Известно также, что 
даже высшие чешуекрылые иногда питаются кровянибтыми 
выделениями, кровью, фекалиями и мочой, однако тенденции 
к «сапромиофилии» в опылении у них не наблюдается. Не- 
которые бабочки удовлетворяют свои (небольшие) потребности 
в азоте за счет аминокислот нектара (ср. c. 119). По данным 
Гильберта (Gilbert, 1972), Heliconius питается содержимым пыль- 
цы, которое вытекает наружу. Эта пища, вероятно, необхо- 
дима им для размножения. Так как у этих бабочек обычные 


Животные — опылители 195 


хоботки, а He грызущие ротовые части, использование пыльцы 
в этом случае является вторичным. 

В видообразовании у растений, опыляемых дневными и ноч- 
ными бабочками, играют важную роль такие факторы, как длина 
хоботка, «указатели для хоботка» и грубые поверхности, которых 
нужно избегать, а также сила, которая необходима для того, 
чтобы ввести, а затем убрать из цветка этот жизненно важный 
орган. У Asclepiadaceae при выведении хоботка слабые опы- 
лители сталкиваются с трудностями, о чем свидетельствует 
обширная литература, особенно об Araujoa (растении-мучителе). 

Бабочки — дневные животные, поэтому опыляемые ими цвет- 
ки имеют некоторые характерные особенности, которые более 
или менее легко объяснимы (табл. 6). 

Илс (Ilse, 1928) показал, что у различных бабочек сущест- 
вуют врожденные предпочтения к: различным цветкам. Он no- 
казал также постоянство к цветовым вариациям видов Lan- 
tana, Aster и т.д. Это, очевидно, может влиять на видооб- 
разование (см. Levin, 1972а). Цветовое зрение, по крайней мере 
у некоторых видов, вероятно, обусловливает различение чис- 
того красного цвета. Неизвестно, какое значение имеют для 
бабочек указатели нектара, или они существуют для других 
групп опылителей этого же цветка. 

Бабочки садятся на цветок, помещаясь обычно на краю 
воронки цветка. Следует иметь в виду наличие хеморецепторов 
на ногах, хотя их экологическое значение неизвестно. Возможно, 
что бабочки предпочитают высасывать нектар из узких трубок, 
чаще всего из цветков в соцветиях сложноцветных. 

Так же как пчелы, бабочки способны использовать цветки 
и других типов, включая примитивные. Возможно, они могут 
использовать даже соцветия зонтичных, но типичные опыляемые 
бабочками цветки представляют собой узкие трубки с плоскими 
краями, как, например, у Lantana или Buddleia. Эти два рода 
характеризуются тем, что их цветки собраны в плотные скоп- 
ления, характерные для этого класса цветков. Это обеспечи- 
вает как визуальный эффект, Так и минимальное перемещение. 
Проникновение в глубокую трубку — временной, т. е. энергоза- 
висимый, процеес. 

Обычно чешуекрылые не очень хорошо адаптированы к пе- 
реносу пыльцы. Их чешуйчатая поверхность не может удержать 
пыльцу, тем более — поллинии. Лучшие в отношении плей- 
ротрибического переноса части тела — хоботки, поверхность го- 
ловы и ноги. Обычно в цветках с мелиттофильным строе- 
нием — зигоморфностью — развиваются механизмы, обусловли- 
вающие отклонение органов от срединного расположения. 
У орхидных это приводит к боковому смещению частей цвет- 
ка (van der Pijl, Dodson, 1966; Stoutamire, 1978). По некото- 
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рым данным (Kislev et al., 1972), число пыльцевых зерен, при- 
липших к хоботкам бражников, колеблется от 2 тыс. до более 
чем 5 тыс. Увеличенные выступы уменьшают эффективность 
прилипания. 

Группа ночных бабочек экологически и этологически отли- 
чается от дневных. Ночные бабочки не парят (они могут пла- 
нировать), а садятся на цветок, при этом они могут собирать 
пыльцу с помощью ног. Это играет определенную роль в ви- 
дообразовании. Некоторые ночные бабочки способны летать 
также и днем, например Plusia в межсезонье. Бражники, а так- 
же летающие днем виды обычно парят во время добывания 
нектара и, таким образом, собирают пыльцу только хобот- 
ками и головой. Они характеризуются интенсивным метаболиз- 
MOM, особенно во время парения. В это время им необхо- 
димо большое количество пищи; следовательно, они довольно 
важные опылители. Некоторые из них настолько расширяют 
свою активность, что опыляют цветки, обычно опыляемые днев- 
ными бабочками, даже у Bougainvillea. К числу таких опыли- 
телей относится Macroglossa — классический объект в экспери- 
ментах Кнолля, установившего их восприимчивость к различным 
цветам и слепоту на красный цвет. Представители Pieridae 
воспринимают ультрафиолетовый свет (Eisner et al., 1969). 

Парение объясняет некоторые различия между цветками, 
опыляемыми ночными и дневными бабочками (табл. 6), особен- 
но когда нет подходящего места для приземлений (губа от- 
сутствует или отогнута назад). У некоторых цветков место 
приземления приобретает новую функцию как визуальный ат- 
трактант (расщепляется, образуя узкую бахрому), или распро- 
страняет запах, или имеет указатели для введения хоботка. 

Большое расстояние между репродуктивными органами и нек- 
таром в опыляемых бабочками цветках носит не только не- 
гативный характер, исключая пчел как опылителей, но имеет 
и положительное значение, обеспечивая правильное использова- 
ние и размещение хоботка. В семействе Capparidaceae, предки 
которого имели раздельнолепестные (и раздельночашелистико- 
вые) цветки, трубка не может сформироваться, — наоборот, pac- 
стояние между источником нектара, с одной стороны, и пыль- 
цой и рыльцем — с другой, устанавливается в цветке удлине- 
нием нитей и перемещением семязачатка на верхушку гино- 
фора или андрогинофора. 

Обонятельная аттрактация может играть гораздо большую 
роль в опыляемых ночными бабочками цветках. чем в любых 
других, поэтому обычно воздух тропических ночей напоен уди- 
вительным благоуханием цветущих растений. Некоторые из них 
хорошо известны в нетропических садах или оранжереях (кап- 
ский жасмин, туберозы, лилии, Pseudodatura и т. д.). У Cest- 
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rum nocturnum запах столь силен, что ее нельзя высаживать 
около дома (Overland, 1960). Строгая периодичность в об- 
разовании пахучих веществ поистине замечательна. Цветы, ко- 
торые ночью наполняют воздух ароматом, могут быть совер- 
шенно лишены запаха в течение дня (Pseudodatura, цветущие 
ночью кактусы). 

Один из наиболее интересных аспектов синдрома цветущих 
ночью растений был описан Баскаром и Рази (Bhaskar, Razi, 
1974) у некоторых ночных видов Impatiens. Их пыльца лучше 
прорастает ночью и сохраняет жизнеспособность только в те- 
чение нескольких часов после захода солнца. Это может иметь 
большое значение в аридных зонах. 

У фаленофильных цветков наблюдается периодичность не 
только в образовании ароматных веществ; цветение в целом 
также обнаруживает тесную корреляцию с ночными посещени- 
ями насекомых. Если цветение продолжается дольше чем одну 
ночь, то цветок в дневное время закрывается (иногда ими- 
тируя завядание), так что утрачивает как зрительную, так и обо- 
нятельную аттрактации. Следует упомянуть очень быстрое рас- 
крывание некоторых ночных цветков: Calonyction bona пох рас- 
крывается так быстро, что это можно видеть простым глазом. 

Свободно летающие бражники (Sphingidae) более характер- 
ны для синдрома опыления бабочками, чем совки (Noctuidae), 
которые обычно сидят на цветке или цепляются за него. Браж- 
ники чувствительны к сильному ветру, который делает невоз- 
можным их посадку на цветок. Айзикович и Галил (Eisiko- 
witch, Galil, 1971; см. также Heywood, 1973) показали, что 
опыление у прибрежного растения Pancratium maritimum, ко- 
TOpoe производится бражниками, зависит от воздействия силь- 
ного морского ветра (около 3 м/с). 

Запахи фаленофильных цветков для человека очень похожи 
друг на друга, поэтому в литературе существует много неясно- 
го относительно их специфичности. Посещения ночных бабочек 
не специфичны, а взятки смешанные. В экспериментах Брантеса 
(Brantjes, 1973) показана не только способность многих видов 
различать запахи различных ночных цветков, но обнаружены 
специфические различия, особенно в широте воспринимаемого 
спектра запахов. Это может служить основой их классификации. 

Кнолль (Knoll, 1923) продемонстрировал, что ночные ба- 
бочки способны находить спрятанные цветки, очевидно, руко- 
водствуясь при этом запахом; однако значение обонятельного 
восприятия для ориентации у многих видов остается невыяс- 
ненным. Шреммер (Schremmer, 1941) обнаружил, что ориента- 
ция по запаху очень важна для только что вылупившихся Plusia 
(Autographa) gamma, которые, между прочим, не являются ноч- 
ными. Позднее это может развиться в постоянство к одному 
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запаху, а также и к цвету. Вторично ли такое связывание 
с запахом — вопрос чисто семантический. 

При более подробном изучении обонятельной аттрактации 
(Brantjes, 1973) оказалось, что этот процесс можно разделить 
на различные этапы: дальнюю ориентацию, близкую ориен- 
тацию, решение посетить цветок и в конце концов ориентацию в 
цветке. У бражников, используемых в этих экспериментах, Ha- 
личие запаха стимулировало своего рода «разминку» (вибрацию 
мышц Торакса), а если они уже были в полете, то характер 
полета изменялся от случайного к особому поисковому поле- 
ту, который приводил к цветку и к решению его посетить. 
Когда источник запаха найден, хоботок вытягивается и BBO- 
дится в цветок. Визуальный сигнал входит в цепь реакций 
у одних видов меньше, чем у других, и может даже преоб- 
ладать, например y Macroglossa (Knoll, 1923). 

Вопрос о визуальной аттрактации у ночных опылителей чрез- 
вычайно труден. Тот факт, что ночные бабочки различают цвета 
в темноте, не свидетельствует о полезности белого цвета, 
преобладающего у этих цветков, он Также не свидетельству- 
ет о наличии визуальной аттрактации у бледно окрашенных 
цветков типа Hesperis tristis. Довольно необычный пример 
описан Фогелем и Мюллер-Доблисом (Vogel, Müller-Doblies, 
1975). Зеленые лепестки Narcissus viridiflorus не только узкие, 
но и обладают очень сильным запахом. 

Среди животных, посещающих цветки, самые длинные хо- 
ботки обнаружены у ночных бабочек, особенно у знаменитого 
Xanthopan morgani Г. praedicta, который опыляет в естественных 
условиях Angraecum sesquipedale (длина шпорца 25—30 см). 

Хороший пример «среднего» цветка, опыляемого ночной 
бабочкой, представляет собой Lonicera periclymenum. Отсутствие 
посадочной площадки крайне затрудняет работу шмелей в этом 
цветке, даже если эти крупные пчелы могут добраться до 
нектара, а их «трюки», которые они совершают внутри и около 
каждого цветка, весьма забавны и с очевидностью демонстри- 
руют отрицательную функцию синдрома адаптации. Возможно, 
что первоначальный тип базитонической орхидеи опылялся пче- 
лами; позже некоторые роды стали опыляться чешуекрылыми. 
Хорошим примером опыляемого дневными бабочками цветка 
служит ярко окрашенный Anacamptis pyramidalis, слабо окра- 
шенный Gymnadenia conopea посещается и ночными и днев- 
ными бабочками, а зеленовато-желтая Platanthera — главным 
образом ночными и сумеречными бабочками. Все эти цветки 
имеют настолько длинные и узкие шпорцы, что пчелы едва 
ли могут что-либо получить от этих цветков. 

Наиболее характерной особенностью ночных бабочек явля- 
ется их ночной образ жизни, и синдром опыляемых ими 
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цветков теперь очевиден, если учесть то, что уже было сказано 
ранее. Как и в других группах, мелкие примитивные ночные 
бабочки составляют исключение. Некоторые из них ведут днев- 
ной образ жизни и в своем поведении сходны с дневными 
бабочками. Другие довольно дистропны. 

Ночной образ жизни, длинные хоботки и парение — три 
характерные черты ночных бабочек в связи с опылением. Од- 
нако все эти черты свойственны не только ночным бабочкам. 
Известны ночные пчелы; они конкурируют с примитивными 
ночными бабочками, обладающими короткими хоботками. Два 
других признака обнаруживаются у различных насекомых и 
свойственны наиболее крайним видам цветочных мух (Bombi- 
liidae, Nemestrenidae) и Nemognathus (цветочный жук). Эти на- 
секомые (большинство из которых, во всяком случае, дневные) 
опыляют цветки сходного типа и могут конкурировать с бо- 
лее высоко развитыми ночными бабочками. 

Кроме того, дневные бражники особенно сильно конкурируют 
с опыляющими птицами (парящими колибри), и поэтому синд- 
ромы цветков, опыляемых чешуекрылыми и птицами, крайне 
просты: яркая окраска и большое количество нектара. Порш 
(Porsch, 1924) показал, что это сходство распространяется так 
далеко, что птицы (не всегда намного болыпие!, но гораздо 
более сильные) признают в дневных бражниках конкурентов 
и прогоняют их. Однако в экологий опыления всегда можно 
найти альтернативный вариант, а поэтому не стоит удивляться, 
что по некоторым данным в Южной Америке ночные бабоч- 
ки (Castnia eudesmia) отгоняют птиц от растения (Риуа al- 
pestris), на котором они питаются (Gourlay, 1950). 

По-видимому, главные различия между синдромами орни- 
тофильного опыления и опыления дневными чешуекрылыми 
заключаются в наличии или отсутствии запаха, в узкой и часто 
извитой трубке у цветков, опыляемых ночными бабочками, и 
в подвижных пыльниках (не фиксированных как при орнито- 
филии). К тому же венчики не нуждаются в одинаковой 
механической устойчивости: клюв птиц и хоботок ночных ба- 
бочек крайне различны. Обычно бабочки втягивают нектар через 
очень узкую и часто длинную трубку; птицы черпают его 
очень крупным клювом. Следовательно, опыляемые птицами 
цветки имеют более вязкий, т.е. более концентрированный, 
дающий больше энергии нектар. Птицам присуща ультрафио- 
летовая слепота. Помимо цветовых, различия между цвет- 
ками, опыляемыми бабочками и птицами, неясны. Caesalpinia 
pulcherrima (Vogel, 1954) представляет собой промежуточный 
случай, так как она без запаха, но часто посещается птицами. 


1 Нередко человек, не видевший колибри, путает их с большими браж- 
никами, такими, как Acherontia. 
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Она относится к психофильным растениям благодаря наличию 
места для посадки в виде жестких нитей и обычно опыляется 
крупными американскими бабочками. Круден и Герман-Паркер 
(Cruden, Herrmann-Parker, 1979) показали первичность психо- 
филии. 


11.1.7. ДРУГИЕ БЕСПОЗВОНОЧНЫЕ 


Было обнаружено, что и другие беспозвоночные, даже ра- 
ки-отшельники (Alexander, Woodell, 1979), посещают цветки, но 
связи между цветком и таким опылителем обычно не ясны. 
Общеизвестный, но неясный случай — малокафилия, T. e. опыле- 
ние улитками и слизнями. Об этом явлении время от вре- 
мени сообщалось в различных публикациях, но даже лучшие 
примеры такого опыления, например Rohdea (Loew, 1895), очень 
нуждаются в подтверждении (Lorougnon, 1973). 

Маленькие животные, ползающие взад и вперед, наталки- 
ваюгся на какой-либо источник пищи, до которого можно до- 
браться и использовать его, и они используют все, что обна- 
руживают. Как пыльца, так и нектар служат превосходным 
источником пищи, не говоря уже о мягких сочных тканях 
цветков. Ноэтому неудивительно, что в цветках находят боль- 
шое количество беспозвоночных и неспециализированных насе- 
комых. Многие из них слизывают нектар или едят пыльцу, 
а их тела обильно покрыты пыльцой. Летая с одного цвет- 
ка на другой, они могут произвести опыление — гейтонога- 
мию. То, что это не просто теоретическое предположение, по- 
казано многими исследованиями, проведенными на представи- 
телях различных семейств беспозвоночных, обнаруженных на 
цветках (Porsch, 1958)1. Однако, даже если может быть уста- 
‘новлена определенная связь между насекомым и цветком, эти 
аллотропные животные могут быть только случайными опыли- 
телями, примерно такими же, как мальчишка на вишневом 
дереве. Если же считать их неслучайными опылителями, то 
нужно установить, что цветочная пища является обычной со- 
ставной частью их диеты, побуждая этих животных совершать 
регулярные повторяющиеся от сезона к сезону посещения. Од- 
нако это наблюдалось эпизодически; но не всегда исключено, 
что таких «нарушителей границ» просто игнорируют, подчиняясь 
предвзятому мнению о «правильном» опылении (см. Porsch, 
1958; Mesocerus marginatus). 


1 Замечательно, что много своих исследований Порш проводил на цвет- 
ках Listera ovata, рассматриваемых Дарвином как наиболее типичные цветки 
орхидных, но экологически примитивные, опыляемые наездниками. Открытый, 
поблескивающий нектар на верхушке губы обычно привлекает примитивных 
опылителей; см. фотографии, сделанные Проктором и Ричардсом (Proctor, 
Richards, 1978). 
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Небольшое число насекомых, упомянутых Поршем, наблю- 
дается на цветках столь часто, что их можно считать обыч- 
ными опылителями. В некоторых других случаях даже из 
одного-единственного наблюдения можно сделать вывод, что 
оно касается обычного опылителя, а именно если остаются 
несколько поллиниев, свидетельствующих о нескольких визитах 
на цветок орхидных (Chloroperla torrentium; Porsch, 1958), или 
несколько переносчиков, имеющих отношение к посещениям 
цветка асклепии (неидентифицированные Heteroptera на Ascle- 
pias sp; Fegri). В этом отношении наиболее интересную группу 
представляют собой Heteroptera: обычно их появление на цветке 
можно объяснить наличием скорее сочных тканей цветка, чем 
нектара; тем не менее они могут производить регулярное опы- 
ление, но если эти животные повреждают завязь, растение 
ничего не получит от таких посещений. Для выяснения этого 
вопроса необходимы дальнейшие исследования. 

До сих пор исследования Хагерупа, касающиеся активности 
трипсов на цветках Calluna и Erica, являются одним из не- 
многих хороших примеров опыления другими беспозвоночными; 
однако имеется основательная причина полагать, что эти две 
группы насекомых и другие мелкие незначительные и мало- 
заметные животные могут иметь большее значение в опыле- 
нии, чем полагали до сих пор. Фактически обнаружено, что 
они являются дополнительными опылителями и их активность 
противоположна активности опылителей таких растений, как 
Phlox и люцерна. Но некоторым данным (Soria Vasco, 1970) 
трипсы (Frankliniella parvula) опыляют какао во время сухих 
периодов. 

В этой связи можно отметить курьезное наблюдение о том, 
что нимфы Tyora опыляют B Гане какао (вне естественного 
ареала этого дерева). Ползая по цветкам, они «перетаскивают» 
пыльцу на своем восковом покрытии (Kaufmann, 1973). Это 
очень необычный таксон насекомых (Homoptera), необычная 
аттрактация (Туога — «малый» паразит на Theobroma), а также 
необычная стадия развития: ведь обычно опылители — взрос- 
лые формы. 

Гринфельд (1959) сообщил о некоторых очень интересных 
наблюдениях над ночным опылением подсолнечника различ- 
ными необычными опылителями. Среди них он обнаружил ба- 
бочек (различные сельскохозяйственные вредители), златоглазок, 
уховерток и кузнечиков. Корзинки подсолнечника, открытые 
ночью, но закрытые днем, дают 23,6 % семян, тогда как кор- 
зинки, непрерывно закрытые и днем и ночью, — только 5% 
семян. Очевидно, что активность ночных опылителей еще не- 
достаточно хорошо изучена. 
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11.2. ПОЗВОНОЧНЫЕ КАК ОПЫЛИТЕЛИ 


Поскольку в Европе нет позвоночных-опылителей, они не 
упоминаются в трудах классиков экологии опыления, однако 
совершенно ясно, что позвоночные играют очень важную роль 
на других континентах. 

Сравнивая позвоночных-опылителей с беспозвоночными, на- 
до иметь в виду, что позвоночные, в особенности теплокров- 
ные, характеризуются более высокими, постоянными и более 
сложными пищевыми потребностями, чем взрослые формы на- 
секомых, и что они нуждаются в относительно большем ко- 
личестве белков в сочетании с высокоэнергетической пищей — 
углеводами или жирами. Потребность в белке обычно удов- 
летворяется за счет других источников еще до того, как они 
посетят цветок. Однако есть случаи, когда птицы и некоторые 
летучие мыши, поедающие пыльцу, частично или полностью 
удовлетворяют ею потребности в белковой пище. 

Пыльца была обнаружена в желудке у колибри в различных 
музеях. Порш (Porsch, 1926a) сообщал о нектарнице Anthot- 
reptes phoenicotis, собирающей пыльцу Casuarina, обычно опы- 
ляемой ветром. Черчиль и Христенсен (Churchill, Christensen, 
1970) отмечают, что щетиноязычные попугаи (Glossopsitta рогр- 
hyrocephala) пользуются ‘языком для сбора пыльцы Eucaliptus 
diversifolia. Нектар, когда он вытекает из этих же цветков, 
используется как дополнительная пища. В этой комбинации 
пыльца дает больше пищи, чем нектар, который обычно не 
может образоваться в количестве, достаточном для такой боль- 
шой птицы (приблизительно 50 г). 

По данным Марча и Сэдлера (March, За ет, 1972), голу- 
би в Северной Америке определенную часть года питаются 
пыльцой Tsuga. Несомненно, со временем будут обнаружены 
и другие случаи, и тогда можно будет показать, что тот же 
самый путь эволюции, который привел к зависимости цветков 
от беспозвоночных (пчел), существует и у позвоночных, удов- 
летворяющих свои энергетические потребности и потребности 
в белках за счет цветков. 

Нет никаких данных, свидетельствующих о том, что пыльца 
служила первичным аттрактантом для позвоночных. Исходным 
аттрактантом явился сахар, и он имеется почти во всех 
случаях. Между прочим, легкоусвояемые сахара необходимы для 
животных, характеризующихся таким высожим уровнем мета- 
болизма, как колибри, съедающая в день такое количество 
пищи, которое в 2 раза превышает ее собственный вес. 

Энергия, заключенная в насекомых как пище, может быть 
ничтожно малой по сравнению с энергией сахара, но насеко- 
мые как пища очень важны из-за содержащихся в них хи- 
мических компонентов. 
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Другое очень важное различие между позвоночными и на- 
секомыми — большая продолжительность жизни первых, по край- 
ней мере год или более по сравнению с несколькими весен- 
ними неделями, реже несколькими месяцами активной жизни 
взрослых насекомых. Позвоночные нуждаются в пище круглый 
год. Поэтому позвоночные-опылители обитают преимуществен- 
но в тропиках!, где цветки доступны в Течение всего года. 
Птицы в какой-то степени компенсируют сезонное отсутствие 
цветков за счет миграций. Колибри движутся на север в США, 
Канаду и даже на Аляску, следуя за цветущими растениями, 
к которым они адаптированы. Робертсон нашел, что появле- 
ние Trochilus colubris в Иллинойсе совпадает с цветением ор- 
нитофильных видов Lobelia, Tecoma, Castilleja, Lonicera и дру- 
гих. Некоторые выносливые мигранты могут отказаться от 
красного клевера, люцерны или даже от расклевывания фрук- 
тов, переходя, таким образом, на более примитивную пищу. 
При чтении соответствующей литературы часто складывается 
такое впечатление, что позвоночные, посещающие цветки, пред- 
почитают в качестве энергии нектар, но они могут также 
использовать и другие источники энергии. Некоторые птицы 
(и летучие мыши?), вероятно, не могут переходить на другую 
пищу и зависят от снабжения постоянной пищей круглый год. 

Многие мелкие растительноядные или всеядные позвоночные, 
особенно млекопитающие, такие, как белки и низшие прима- 
ты (Petter, 1962), обитают в кронах деревьев и питаются 
цветками, частями цветков или высасывают нектар. Многие, 
вероятно большинство из них, разрывают цветки, хотя даже 
они могут более или менее случайно оставить несколько опы- 
ленных пестиков. Для того чтобы выявить связи между BO3- 
можными регулярными опылителями и цветками, которые они 
опыляют, было проведено много исследований. Довольно неожи- 
данный случай, который, очевидно, следует принять как устано- 
вившиеся взаимоотношения, — это случай опыления исходно ор- 
нитофильного Freycinetia arborea крысами на Гавайях. Ночью 
крысы (Rattus hawaiensis) поднимаются на деревья, чтобы пи- 
таться сочными прицветниками, и в это время переносят пыльцу 
(Перепег, 1945). Имеются данные (Coe, Isaac, 1965) об опылении 
Adansonia) digitata мелкими приматами (толстохвостыми галаго, 
Galago crüssicaudatum). Несомненно, и другие примитивные при- 
маты также производят опыление. Их неспособность летать 


і Именно ровность тропического климата, T. €. отсутствие сезонных изме- 
нений, а не высокие температуры (Troll, 1943) имеет огромное значение; об 
этом свидетельствует наличие позвоночных опылителей довольно высоко в го- 
pax (например, Vogel, 1958), даже в районах, где регулярны ночные заморозки 
(в высокогорных областях Африки) и где насекомые вынуждены прекращать 
свою активность, защищаясь от прегратностей климата (Hedberg, 1964). 
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ограничивает не только передвижение от одного растения к дру- 
гому, но и активность как перекрестных опылителей. До неко- 
торой степени это компенсируется большим количеством пыль- 
цы, которая прилипает к их шерсти. 

В изучении распространения позвоночных, особенно четверо- 
ногих опылителей, в последние годы были сделаны большие 
успехи. Зуссман и Равен (Sussman, Raven, 1978) опубликовали 
обзор, посвященный опылению лемурами и сумчатыми. Джен- 
зен и Терборг (Janzen, Terborgh, 1979) приводят примеры 
опыления приматами в лесах Амазонки. Рурке и Вайнс (Rourke, 
Wiens, 1977) приводят данные, свидетельствующие о конвергент- 
ной эволюции южноафриканских и австралийских Proteaceae 
и соответственно грызунов и сумчатых. 

Многие из этих предполагаемых или сомнительных опыли- 
телей всеядны и не имеют никаких специальных адаптаций 
для посещения цветков. Другие более или менее специализи- 
рованы, например мелкие сумчатые юго-западной Австралии 
Tarsipes spencerae (поссум-медоед, или нулбенгер) представ- 
ляют собой в этом отношении высший тип (Glauert, 1958). 
Эти животные напоминают землероек, длина их тела около 
7 см, длина хвоста 9 см. Их мордочки сильно удлинены, 
большая часть зубов редуцирована или отсутствует, но язык 
очень длинный, расширяющийся, червеобразный. Его наружная 
часть похожа на щетку и хорошо приспособлена для сбора 
нектара из узких трубок цветков. Вероятно, их главная пища — 
нектар различных Proteaceae. Источник белка пока не известен. 

Кроме Tarsipes Моркомб (Morcombe, 1969) ‘описал там 
же другое антофильное сумчатое — вновь открытре «потерянное» 
Antechinus apicalis. Описана также эндемичная крыса — Rattus 
fuscipes, которая посещает соцветия Banksia attenuata M, воз- 
можно, другие Proteaceae. Она, очевидно, питается не нектаром, 
но в противоположность сумчатым проявляет относительно 
незначительную морфологическую адаптацию к посещению 
цветков. Это не является неожиданностью, поскольку крысы 
появились в Австралии недавно в сравнении с сумчатыми. 

Двум классам позвоночных — птицам и летучим мышам — 
соответствует определенный синдром в цветках. Их следует 
рассматривать отдельно. Другие опылители-позвоночные пред- 
ставляют большой теоретический интерес, так как, по-видимому, 
среди них есть примеры адаптации животных к существующим 
типам цветков. В этом смысле они показывают адантацион- 
ную способность животных. У более эволюционировавших ти- 
пов они могут служить аргументом, свидетельствующим об 
адаптации. Очевидно, адаптация животных в эволюционном отно- 
шении более молодая. Вейкер и Хурд (Baker, Hurd, 1968) 
недавно высказали мнение о том, что опыление позвоночны- 
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ми должно было произойти из синдромов опыления насеко- 
MBIMH. 

О молодости синдромов опыления позвоночными свидетель- 
ствует также скудость адаптаций. Если адаптации некоторых 
животных, таких, как Tarsipes, очевидны, то адаптации к ним 
цветков сомнительны, хотя Порш и предполагал их существо- 
вание еще в 1936 г. Однако нет сомнения в том, что не- 
которые адаптации должны существовать (Rourke, Wiens, 1977). 
Холм (Holm, 1978) интерпретирует сильное ветвление многих 
новозеландских кустарников как адаптацию к опылению чет- 
вероногими; ветвление объясняется также защитой против тра- 
воядных (Greenwood, Atkinson, 1977). Возможно, оно служит 
сразу двум целям, но Бекетт (Beckett, 1979) показал, что 
большинство ветвящихся кустарников изменяет вид перед цве- 
тением. Вместе с тем цветки, расположенные близко к почве, 
часто скрыты от внешних воздействий, и, возможно, для них 
характерен синдром опыления четвероногими (Wiens, Rourke, 
1978). 

Возможность более или менее случайного опыления ящери- 
цами во время их посещений цветков была отмечена Эл- 
Bepcom (Elvers, 1978). 


11.2.1. ОПЫЛЕНИЕ ПТИЦАМИ. ОРНИТОФИЛИЯ 


Так как птицы хорошо летают и поверхность их тела не 
гладкая, у них хорошие внешние предпосылки для опыления. 
Никого не удивляет, что насекомые получают пищу из цвет- 
ков, HO при этом соответствующие действия птиц вызывают 
огромное удивление и размышления о том, как у них воз- 
никла «идея» использовать нектар цветков (вероятно, к такому 
отношению привело отсутствие в Европе птиц-опылителей). Од- 
ной из выдвинутых идей была идея о том, что опыление 
возникло в результате поедания птицами цветков, а первично, 
возможно, было питание плодами !. Было также предположено, 
что дятлы или дятлы-сокоеды (Sphyrapicus) иногда меняют 


Некоторые примеры этого мы находим 1) у соловьев (Pychonotus), 
которые едят мясистые прицветники Freycinetia funicularis и действуют как 
легитимные опылители. Характерно, что этот вид имеет огненно-красные, не 
имеющие запаха дневные цветки; 2) у полудистропных птиц, которые пьют 
из мало специализированных цветков, таких, как Bombax (Gossampinus), или 
срывают лепестки у видов Dillenia; 3) случаи с Boerlagiodendron (Вессап, 1877), 
который, как говорят, притягивал птиц-опылителей (голубей), имитируя плоды 
(стерильные цветки); 4) у птиц, опыляющих безнектарные цветки Calceolaria 
uniflora, у которых они откусывают пищевые тельца (Vogel, 1974). 
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свое питание и переходят на соки, вытекающие из дупел 
(некоторые из них также склевывают плоды; Dendrocopus 
analis — плоды Cassia grandis). Третья группа «объяснений» пред- 
полагает, что птицы преследовали насекомых в цветках и, 
случалось, находили нектар или прокалывали сочные ткани; 
или сначала пили воду, собранную в цветках для утоления 
жажды, так как в тропических лесах вода труднодоступна для 
животных, обитающих в кронах деревьев. В том, что колибри 
первоначально преследовали насекомых в цветках, можно убе- 
диться даже в наши дни. Быстрое всасывание нектара затруд- 
няет его идентификацию в желудке птиц, тогда как непе- 
ревариваемые остатки насекомых легко распознаются. Однако 
в орнитологической литературе имеется большое число данных, 
свидетельствующих о том, что пищеварительные системы птиц 
бывают наполнены нектаром. Извлечение нектара с помощью 
прокалывания основания венчика является еще одним доказа- 
тельством того, что все это делается ради добычи нектара. 
Насекомые не могут получать нектар таким путем. Некоторые 
колибри пристрастились к прокалыванию цветков — подобно 
некоторым перепончатокрылым (Snow, Snow, 1980). Ни одно 
из Насекомых не получает нектара из закрытых цветков Lo- 
ranthaceae с острова Ява, которые открываются только под 
ударами птиц, ищущих нектар (Docters van Leeuwen, 1954). 
То, что птицы посещают цветки, может быть подтверждено 
даже на очень старых музейных препаратах по наличию пыль- 
цевых зерен в перьях или на клюве (Iwarsson, 1979). 

Колибри необходимо большое количество энергии, особенно 
при парении (215 кал/ч на | г массы тела). Именно такими 
большими затратами энергии на парение и полет (плюс отдых) 
можно объяснить маленький размер этих птиц. После периода 
голодания запасы питательных веществ могут сильно понизиться, 
несмотря на низкие скорости метаболизма во время сна. 

У опылителей с различными энергетическими бюджетами 
(Schlising et al., 1972) эффективность поглощения нектара и его 
метаболизм различны. Наличие цветков с большим количест- 
вом нектара является сигналом, заставляющим колибри захва- 
тывать и оборонять территории (Grant, Grant, 1968; Stiles, 
1971). Можно было бы сослаться на миграцию колибри в те 
места, где эти цветки многочисленны, в особенности в период 
размножения. 

Всякий, кто был свидетелем того, как воробьи полностью 
разрушают грядку крокусов весной, знает, что эти птицы 
поедают любую пищу; поэтому естественно, что птицы, «лю- 
бящие» сахар, рано или поздно обязательно обнаружат ero 
источники в цветках, точно так же, как обнаруживают их 
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воробьи !. Замечателен способ, при помощи которого растения 
и птицы сами приспособились друг к другу, но опять-таки 
это не более, но и не менее замечательно, чем взаимная 
адаптация растений и насекомых. 

С точки зрения опыления было абсолютно не важно, посе- 
щают ли птицы цветки ради нектара яли ради поимки насе- 
KOMOIO, до тех пор пока эти посещения не стали регуляр- 
ными. Является ли нектар или насекомое’ причиной посещения — 
это проблема адаптации, а не функции. На Яве Zosterops по- 
сещает не орнитофильную Elaeocarpus ganitrus, чтобы собирать 
клещей, которые находятся в цветках в огромном количестве 
(van der Pijl). 

Несомненно, что птицы садилист “а цветки по всем упо- 
мянутым выше причинам. Пример с воробьями показывает, что 
это имеет место и в настоящее время. Даже если с точки 
зрения садовода цветки были повреждены, они были успешно 
опылены. Повреждение цветка само по себе не имеет боль- 
шого значения, если не повреждается пестик. Ведь взрывные 
цветки тоже сами разрушаются. Есть наблюдения, что воробьи 
опыляли грушевые деревья (К. Faegri). 

Другие такие же случайные посещения цветков дистропными 
птицами недавно были зарегистрированы у мигрирующих в Анг- 
лию птиц, прилетающих из более южных районов (Ash et 
al., 1961). Кэмпбелл (Campbell, 1963) наблюдал, как различные 
птицы в Англии преследовали насекомых в цветках и при 
этом на них попадало очень небольшое количество пыльцы. 

Из этих примеров дистропных посещений цветков видно, 
что существует постененный переход через определенных аллот- 
ропных птиц со смешанной диетой, в которой нектар состав- 
ляет один из ингредиентов (Porsch, 1924), к эутропным, в резуль- 
тате чего устанавливается истинная орнитофилия. 

В течение длительного времени проводились наблюдения за 
посещениями цветков колибри. Орнитофилия как феномен, приз- 
нанный с научной точки зрения, была установлена Трелизом 
(Trelease, 1881) в конце прошлого столетия, а Джохоу (Johow, 
1900), Фриз (Fries, 1903) и главным образом Верт (Werth, 
1915) изучили ее более подробно. Однако только тогда, когда 
Порш в 20-х годах нашего столетия (см. ссылки) собрал 


Отмечали (McCann, 1952), как воробьи и зяблики в Новой Зеландии 
учат птиц грабить цветки, прокалывая их у основания (см. также Swynnerton, 
1915; Iyengar, 1923). В садах южной Европы часто наблюдали, что местные 
мало адаптированные птицы грабили интродуцированные орнитофильные расте- 
ния (Abutilon, Erythrina), главным образом повреждая цветки, но иногда также 
и опыляя их. Сравните с замечательным способом, которым черные дрозды 
на островах приспособились забирать нектар из чилийского Риуа. культиви- 
руемого на этих островах (Ebbels, 1969). 
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огромное количество данных и сделал убедительные выводы 
по поводу хорошо известных теперь явлений, орнитофилия была 
единодушно признана, даже если ее происхождение все еще 
вызывает споры. 

Привычка собирать нектар, очевидно, является полифилети- 
ческой, возникшей у различных групп птиц в различных рай- 
онах. Наиболее известным примером высокой адаптации служат 
колибри (Trochilidae) Северной и Южной Америки. Колибри, 
вероятно, первоначальн. были насекомоядными, но позже пере- 
ключились на нектар; их птенцы помимо нектара все еще 
едят насекомых (их растущий организм требует повышенного 
содержания белков). То же самое наблюдается и у насекомых !. 
Замечательно, что птицы довольно редко используют пыльцу 
как источник белка. 

Другой американской группой более или менее эутропных 
пиц, питающихся цветками, являются гораздо менее важные 
птицы, питающиеся сахаром (Coerebidae). В Старом Свете 
у других семейств появились такие же признаки, как у колибри, 
даже если их адаптация обычно менее значительна. В Африке 
и Азии обитают нектарницы (Nectarinidae), на Гавайях — га- 
вайские цветочницы (Drepanididae), тесно связанные с местными 
лобелиями, в Индо-Австралийской области — медоеды (Melipha- 
gidae) и щеткоязычные медовые попугаи или небольшие попугаи 
лори (Trichoglossidae). 

Менее специализированные опылители цветков со смешанной 
диетой (аллотропные опылители) также активны, но как опыли- 
тели в гораздо меньшей степени, особенно в более простых 
опыляемых птицами цветках (Bombax, Spathodea); это пока- 
зывает, что цветы и их птицы, возможно, развивались парал- 
лельно, влияя друг на друга. Опылители имеются во многих 
других семействах, например у некоторых тропических соловь- 
eB (Pycnonotidae), y скворцов (Sturnidae), иволги (Oriolidae) 
и даже среди тропических дятлов (Picidae), где бахрома на KOH- 
чике языка служит первым признаком морфологической адап- 
тации. 

Цветососовые (Dicaeidae) посещают разнообразные цвет- 
ки, демонстрируя при этом любопытную «специализацию» к 
одной группе растений, а именно к тропическим Loranthoideae, 
у которых они не только посещают орнитофильные цветки, 
но также приспосабливаются к перевариванию плодов и распро- 
странению семян (Docters van Leeuwen, 1954). Наиболее старые 


Марден (Магӣеп, 1963) описывает чудесную историю о мухах, привле- 
ченных запахом цветков Stanhopea graveolens, за которыми охотился спря- 
тавшийся паук, а за ним в свою очередь охотился колибри (Glaucis hirsuta), 
опыливший цветок. 
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наблюдения об опылении птицами B Новом Свете были сде- 
ланы Кейтсби (Catesby, 1731—1743) и Рамфиусом (Rumphius, 
1747) в Старом Свете. 

Районы, в которых найден какой-либо тип орнитофилии, 
практически охватывают Американский континент и Австралию 
и далее тропическую Азию и пустыни Южной Африки. Сог- 
ласно Bepry (Werth, 19566), Израиль является северной грани- 
цей этой области, причем Cinnyris посещает цветки красной 
Loranthus, а недавно Галил (Galil, в печати) сообщил нам 
об изобилии этих птиц на растущих в садах растениях. 

В горах Центральной и Южной Америки число орнитофиль- 
ных видов необыкновенно велико. Если пчелы имеются на 
высоких возвышенностях Мексики, то они так же эффективны 
в качестве опылителей, как и птицы, за исключением того, 
что при неблагоприятных условиях птицы эффективнее (Сгидеп, 
19725). Однако виды Bombus не очень чувствитеяьны к кли- 
мату. Их присутствие может полностью изменить картину, как 
это показано ван Леувеном (Docters van Leeuwen, 1933). На 
подобные результаты опыления Rhododendron в горах Папуа 
указывает Стивенс (Stevens, 1976). 

Очевидно, что в Австралии и Новой Зеландии число эут- 
ропных опыляющих насекомых также низко и функцию высших 
пчел, выполняемую ими на других континентах, берут на себя 
птицы (cp. преобладающую роль орнитофильного рода Euca- 
lyptus). Мы имеем довольно точные данные о приуроченности 
орнитофильных семейств растений только к определенным рай- 
онам (процентное отношение). 

Отдельные случаи питания цветками у различных групн птиц, 
их географическое распространение и одиночные случаи орнито- 
фильных типов цветков во многих группах растений — все это 
указывает на то, что орнитофилия возникла относительно не- 
давно. 

Способность парить, хорошо развитая у колибри (Greene- 
walt, 1963), редка у других групп птиц; она наблюдается, на- 
пример, у питающихся медом Acanthorhynchus и плохо раз- 
вита у азиатских Arachnothera. Некоторые птицы могут парить 
в потоке сильного встречного ветра. 

Яркость оперения, приводящая к значительному сходству 
окраски птиц и цветков, может показаться довольно странной. 
У нас есть основание рассматривать этот факт с точки зрения 
защитной окраски. Ван дер Пэйл наблюдал, что хорошо заметная 
стая красно-зеленых Loriculus (яркоокрашенных висячих попугаев) 
становится незаметной при посадке на цветущую Erythrina. 
Очевидно, эти животные в значительной степени уязвимы, когда 
они неподвижны во время еды. 

Грант (Grant, 19495) утверждал, что «постоянство» к цветкам 
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слабо развито у птиц и что их особенности питания слишком 
сложны. Сведения об эволюции постоянства к цветкам у разных 
авторов различны. Сноу и Сноу (Snow, Snow, 1980) предпола- 
гают очень близкую связь — монотропную, по нашей теперешней 
терминологии, — между Passiflora mixta и Ensifera ensifera. Очевид- 
но, связь между различными видами колибри и растениями, 
дающими им пищу, сильно варьирует, начиная от строгой тер- 
риториальности и до весьма неэффективной стратегии последо- 
вательных посещений, когда птицы используют любой доступ- 
ный источник нектара (Snow, Snow, 1980). Необходимо учи- 
тывать также возможность научения y птиц. Если допус- 
тить разнообразие, то непостоянство может быть обусловлено 
отсутствием должного различия между обманом и предпоч- 
тительным постоянством. Птицы питаются любой пищей, 
естественно поэтому, что, если происходит обильное цвете- 
ние и в наличии большое количество нектара, очевидное пред- 
почтение птиц в этом случае будет просто вопросом статисти- 
ки и не будет зависеть от пищи как таковой. Если такое 
цветение отсутствует, то они могут перелетать от одного 
вида к другому или. даже использовать другую пищу. Любое 
наблюдаемое постоянство будет производить сильное впечатле- 
ние, даже если длина трубки цветка, длина клюва, состав нек- 
тара и г д. могут играть роль в селекции цветков. При 
чрезвычайных обстоятельствах (миграция и гнездование) птицы 
едят (разнообразные?) цветы. Джохоу (Johow, 1900) заметил 
в Чили, что колибри могут даже переключаться на европей- 
ские фруктовые деревья или виды Citrus. Хемитропные птицы 
более часто переключаются на плоды (нанося этим определенный 
ущерб). В тропиках птицы особенно предпочитают свежие цвету- 
щие деревья. Экологическое значение этого, конечно, не абсо- 
лютно, а относительно и может иметь селективное значение. 

Филогенетическое развитие тропических видов растений и наи- 
более высокоразвитых групп опылителей привело к определен- 
ному и легко распознаваемому синдрому опыления птицами, 
исключающему других опылителей!. Любые случайные комби- 
нации в данном случае невозможны. Обоюдная зависимость 
хорошо прослеживается на примере гавайских цветочниц 
Drepanididae и опыляемых ими цветков, которые, когда птицы 
были истреблены, стали автогамными (Porsch, 1930; Amadon, 
1947). 

Некоторые опыляемые птицами цветки принадлежат к щетко- 
видному типу (Eucalyptus, головки Proteaceae и Compositae; Ми- 
lisia), другие — к типу цветков с зевом с наклонным профилем 


! Для дифференциальной диагностики классов орнитофильных цветков 
И цветков, опыляемых дневными чешуекрылыми, CM. с. 194. Различия — 
довольно неотчетливые, особенно у американских растений. 
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(Epiphyllum) или к трубчатому (Fuchsia fulgens). Типично орнито- 
фильными являются некоторые мотыльковые (Мисипа зрр., 
Erythrina). 

Tor факт, что орнитофильными оказываются различные типы 
цветков, свидетельствует о недавнем развитии орнитофилии, на- 
ходящейся на вершине предшествующих экоморфологических 
организаций, определяющих типы строения и т. п., но приводя- 
щих к вторичной конвергенции столбика. Отдельные случаи 
сходства между неродственными цветками, рассматриваемые 
некоторыми морфологами как таинственная «повторяемая 
пара», другими — как ортогенетические, вероятно, представляют 
собой параллельную адаптацию в сфере опыления. Рассматривая 
филогению этих конвергентных изменений, мы можем сказать, 
что в некоторых филогенетических линиях они часто возникают 
независимо друг от друга. 

Синдром орнитофилии описан в табл. 7, в которой иллюстри- 
руется соответствие цветков этологии рассматриваемых птиц (ср. 
также обсуждение рода Salvia на с. 245). 

Некоторые комментарии к таблице будут не лишни. Взаимо- 
отношения — частично позитивные (аттрактивные), частично не- 


Таблица 7 
Синдром орнитофилии 


— 


- HA м 


Цветки, опыляемые птицами 


. Дневное цветение 
. Яркие цвета, часто алые или с конт- 


растной окраской 


. Губа или край отсутствуют или отог- 


нуты назад, цветки трубчатые и(или) 
висячие, обязательно зигоморфные 


. Твердые стенки цветка, тычиночные нити 


жесткие или сросшиеся, защищенная за- 
вязь, нектар спрятан 


. Отсутствие запаха 
. Обилие нектара 


. Капиллярная система поднимает нектар 


наверх или предотвращает его утечку 


. Возможно, глубокая трубка или шпо- 


рец шире, чем у цветков, опыляемых 
бабочками 


. Отдаленность нектара — половая сфера 


может быть большая 


. Указатель нектара очень простой или 


отсутствует 


Птицы, опыляющие цветки 


Дневные 

Визуальные с чувствительностью 
к красному цвету, а не к ульт- 
рафиолету 

Слишком большие, чтобы сесть 
на цветок 


Сильный клюв 


Вероятно, никакой чувствитель- 
ности к запаху 

Большие, потребляют много нек- 
тара 


Длинный клюв и язык 


Большой длинный клюв, большое 
тело 

Проявляют «интеллект» при на- 
хождении входа в цветок 
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гативные (исключающие конкурирующих посетителей). Пре- 
небрежение перепончатокрылых к цветкам, опыляемым птицами, 
является исключением, наблюдаемым у Mimulus cardinalis, видов 
Monarda и Salvia splendens в любом ботаническом саду. Уже 
Дарвин отмечал, что пчелы пренебрегали Lobelia fulgens, расту- 
щей в саду среди мелиттофильных видов. 

Эффективность этого синдрома доказывается тем, что типич- 
ные цветки, опыляемые птицами, произрастая в европейских 
садах, привлекают внимание короткоклювых, неадаптированных 
дистропных птиц, а также тем, что птицы, опыляющие цветки, 
немедленно распознают и затем пытаются использовать цветки 
опыляемых птицами интродуцированных растений (Porsch, 1924). 
Размер цветка не входит в синдром. Многие цветки, опыляемые 
птицами, сравнительно малы. Цветки, опыляемые птицами, 
обычно глубокие, не принадлежат к какому-либо одному 
определенному классу, однако наиболее характерны среди них 
щетковидные и трубчатые. 

Птицы, опыляющие цветки, не всегда ограничиваются теми 
видами цветков, которые обладают этим синдромом. Как уже упо- 
миналось, если нет нектара, они будут поедать также «неадап- 
тированные» цветки. 

Эта таблица нуждается в одном уточнении. Существуют 
региональные дифференцированные признаки цветков для колиб- 
ри и для других птиц.” У первых (американских) цветки 
прямостоячие или поникшие, с открытыми органами, готовыми 
к опылению паряцими опылителями (ср. Pedilanthus, Quassia). 
Считается, что колибри неохотно садятся на прямостоячие 
цветки (Frankie, 1975). У последних (азиатских и африканских) 
посадка производится около цветка, причем сам цветок указы- 
вает на посадочную площадку (Spathodea campanulata, Protea, 
Aloé). С этой точки зрения мы могли бы проанализировать 
виды Fuchsia и Erythrina (Toledo, 1974) для подтверждения их 
«американского» внешнего вида или внешнего вида «Старого 
Света», — по выражению Линнея: Hic flos facien americanam habet 
(или что-нибудь в этом духе). Имеются «американские» цветки 
C посадочными площадками, например Heliconia rostrata. 

У чилийской Риуа (подрод Риуа) внешняя часть каждого 
неполного соцветия стерильна и образует своеобразное место 
для посадки! наподобие Hacecra, которое используется легитим- 
ными опылителями, представителями Icteridae (Gourlay, 1950) 
и дроздами в Англии (Ebbels, 1969). Прекрасный пример спе- 
циально образованной структуры сходного типа мы находим 
У представителя африканской флоры Antholyza ringens. Из-за 
отсутствия мест для посадки цветки некоторых американских 


1 Имеется прекрасная иллюстрация (рис. 13) в J. Roy. Horticult. Soc., 
87 (1962). 
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растений, выращиваемых на Яве, оказываются недоступными 
для питающихся нектаром животных, поэтому они прокалывают 
их (van der Pyl, 1937а). Африканский Aloé ferox в Чили опыляется 
не колибри, а тираннами (Е/аеіпа) (Johow, 1901). Круден (Cru- 
den, 1976) приводит другие примеры (вид Eucalyptus и Leonotis), 
когда адаптации для посадки птиц отрицательно влияют на 
опыления колибри интродуцированных в Америку растений. 
Однако на американских континентах произрастает много расте- 
ний, опыляемых садящимися на них птицами (Toledo, 1975). 
Вместе с тем многие орнитофильные цветки Старого Света, 
не имеющие посадочных площадок, следует рассматривать, во 
всяком случае в этом отношении, как цветки, проявляющие 
синдром опыления колибри. Одним из характерных признаков 
цветков является то, что их половые органы скрыты (Gill, 
Conway, 1979). 

Относительно пункта 2 табл. 7 можно сказать, что многие 
цветки, опыляемые птицами, — белого цвета. Связь между птицей 
и цветом не абсолютна. В некоторых географических районах 
цветки, опыляемые птицами, большей частью не красные 
(например, на Гавайях). Однако об общем значении красного 
цвета свидетельствуют статистические данные, показывающие 
относительное его преобладание в тропиках, особенно в Андах 
(см. Porsch, 1931a; данные по Южной Африке — Vogel, 1954). 
Упомянем также о цветовом предпочтении Trochilidae, известном 
каждому наблюдателю и кроме того об общих сенсо-физиоло- 
гических исследованиях, которые свидетельствуют о высокой 
чувствительности птиц к красному цвету и значительно более 
низкой — к синему. Так как истинно красный цвет невидим для 
большинства или даже для всех опыляющих насекомых, красные 
цветки, видимые птицами (и человеком) представляют собой 
свободную экологическую нишу, открытую для использования 
(К. Grant, 1966). Для мигрирующих американских птиц-опыли- 
телей — и для сезонных, и для нерегулярных — красный цвет 
обычно является общим сигналом, указывающим на доступность 
подходящего источника нектара (подобно придорожному знаку 
гостиницы), увеличивающим обычно эффективность посещения. 
Более подробно эти вопросы разбираются в работе о птицах- 
опылителях с иллюстрациями и обширными сведениями 
К. и В. Грантов (Grant, Grant, 1968); см. также (Raven, 1972). 

Чувствительность к различным областям спектра у разных 
видов птиц варьирует. У одного из видов колибри (Huth, 
Burkhardt, 1972) был обнаружен сдвиг к коротковолновой области 
спектра по сравнению с видимым спектром человека (от 363 до 
примерно 740 нм по сравнению с 390 и 750 нм). 

У Columnea florida птиц привлекают красные пятна на 
листьях, тогда как сами цветки спрятаны. Поскольку это пятно 
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не воспроизводит форму цветка, можно предположить высокую 
степень умственной интеграции у опыляющих Columnea florida 
птиц (Jones, Rich, 1972). 

К цветкам с яркой, контрастной окраской следует отнести 
цветки у видов Aloë, Strelitzia и многих бромелиевых. 

По пункту 3 необходимо заметить, что зигоморфия (обыч- 
ный признак энтомофилии) в орнитофильных цветках образуется 
в двух аспектах при удалении иногда опасного более низкого 
края. Эта типичная форма характерна даже для орнитофильных 
Cactaceae, остальные представители которого имеют обычно 
актиноморфные цветки (см. ниже). Цветками, у которых отсут- 
ствуют элементы, обычно представляющие собой посадочные 
площадки для насекомых и препятствия для птиц, можно любо- 
ваться в цветочных магазинах, например красными цветками 
Corytholoma. 

Пункт 4 ставится под сомнение в работе Сноу и Сноу 
(Snow, Snow, 1980) на с. 134, хотя на с. 135 частично приз- 
нается его возможность (Datura). Однако их точка зрения OTHO- 
сительно того, что жесткие базальные части цветочных трубок 
защищают нектар от «воровства», вполне приемлема. 

Относительно пункта 5 мы можем добавить, что запах 
сам по себе не является препятствием, но для орнитофилии 
характерно его отсутствие. Он все еще присущ переходным 
цветкам, таким, как Bombax и Spathodea. По некоторым данным 
(von Aufsess, 1960) пыльца и нектар орнитофильных цветков 
обладают настолько слабым запахом, что пчел невозможно 
научить различать его. 

Для того чтобы получить представление о количестве некта- 
ра у орнитофильных цветков (пункт 6), следует (в ботанических 
садах умеренной зоны) напомнить о Phormium или Aloë, 
с которых нектар стекает буквально каплями, или Protea 
с полуострова Кейп-Код. Нектар орнитофильных растений не 
может быть слишком вязким, даже если он более концентри- 
рован, чем нектар цветков, опыляемых бабочками. В противном 
случае не могла бы функционировать капиллярная сосудистая 
система растения, доставляющая питательные вещества к различ- 
ным органам (Baker, 1975). 

Трубчатые цветки (пункт 8) часто возникают у сростнолепе- 
стных, но они «импровизируются» у многих Choripetalae, таких, 
как Cuphea, виды Cadaba, Tropeolum, Fuchsia и Malvaviscus. 
В противоположность коротким трубках мелиттофильных видов 
у орнитофильного Tris fulva, обнаруженного Фогелем (Vogel, 
1967), имеется длинная трубка с прочными стенками. Птицы 
могут высовывать языки и использовать цветочные трубки, 
превышающие по длине клювы. Короткоклювые колибри обычно 
прокалывают цветки и воруют нектар. 
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У Pitcairnia, демонстрирующей крайнюю степень орнитофилии, 
обычный неспециализированный, довольно короткотрубчатый 
цветок бромелиевых образует длинную трубку с зевом путем 
скручивания внутреннего лепестка, который соединяясь с двумя 
верхними лепестками, образует свод цветка с пыльниками 
и рыльцем, расположенными в верхней части, как в цветке 
с зевом, He в центре, как это характерно для данного семей- 
ства” Сходство между огненно-красными цветками Р. nabilis 
и цветками Salvia splendens или Anapaline (Iridaceae) поразительно 
(ботанический сад, Берлин, К. Fægri). 

Что касается пункта 10 — отсутствие указателя нектара, — то 
следует отметить, что сильная редукция и дефлексия кончика 
венчика так или иначе затрудняют расположение указателя 
нектара. 

Мы уже упоминали, что переход к орнитофилӣи в основном 
произошел недавно, но у некоторых групп орнитофилия пред- 
ставляется более давней. Порш (Porsch, 1937а), увы, без всяких 
на то доказательств, полученных в естественных условиях, 
выделил надродовую группу y Cactaceae (Andine Loxantocerei), у ko- 
торой, по-видимому, орнитофилия в трибе закрепилась. Сноу 
и Сноу (Snow, Snow, 1980) дают другие примеры коэволюции 
орнитофильных цветков и их опылителей. 

Среди Euphorbiaceae с плотным циатием Poinsettia имеет круп- 
ные железки и красные прицветники, привлекающие колибри. 
Для рода Pedilanthus (Dressler, 1957) характерна еще более 
высокая специализация, ноявившаяся с начала третичного перио- 
да, причем у этого рода железки находятся в шпорцах, цветки 
прямостоячие и зигоморфные. 

Даже у орхидных, имеющих превосходных опылителей — пчел, 
некоторые виды переключились на орнитофилию в бесконечных 
поисках новых опылителей, типичных для этого семейства. 
У южноафриканского рода Disa некоторые виды, вероятно, стали 
орнитофильными (Vogel, 1954). Поэтому опыляемые бабочками 
цветки этого рода уже красные, со шпорцем и с редуциро- 
ванной верхней губой. Мы полагаем, что то же самое 
происходит и y Cattleya aurantiaca и у некоторых видов Den- 
drobium в горах Новой Гвинеи (van der Pij, Dodson, 1966). 
Посещение птицами цветков Elleanthus capitatus и Masdevallia 
rosea наблюдал Додсон (Dodson, 1966). 

Дресслер (Dressler, 1971) приводит список орхидей, опыляе- 
мых птицами, и предполагает, что темный цвет их поллиниев 
(в отличие от обычного желтого) He контрастирует с цветом 
клюва колибри, и поэтому у птиц не возникает желания 
смахнуть их. 
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11.2.2. ОПЫЛЕНИЕ ЛЕТУЧИМИ МЫШАМИ. ХИРОПТЕРОФИЛИЯ 


Как и у птиц, поверхность тела летучих мышей не гладкая, 
поэтому они обладают большой способностью удерживать 
пыльцу. Они также летают быстро и могут перемещаться 
на большие расстояния. В фекалиях летучих мышей была обнару- 
жена пыльца растений, находящихся на расстоянии 30 км. 
Поэтому не удивительно, что летучие мыши — хорошие опыли- 
тели. 

Первые осознанные наблюдения над посещением цветков 
летучими мышами были сделаны Бюрком (Burck, 1892) в Бийтен- 
зоргском (теперь Богорском) ботаническом саду. Он наблю- 
дал, что плодоядные летучие мыши (вероятно, Cynopterus) 
посещали соцветия Freycinetia insignis, растения, которое, как 
сейчас известно, полностью хироптерофильно, в отличие от его 
близкородственного орнитофильного вида (разд. 11.2.1)1. 

Позже некоторые авторы (Cleghorn, McCann — Индия; Bartels, 
Heide, Danser, Boedijn — Ява) описали и другие случаи, причем 
пример с кигелией (Kigelia) стал классическим. Уже в 1922 г. 
Порш (Porsch) высказывал определенные соображения относи- 
тельно хироптерофилии, отмечая ее характерные признаки и пред- 
сказывая многие возможные примеры. После посещения Южной 
Америки он опубликовал уже на своей родине (Porsch, 19316) 
первый хорошо исследованный случай (Crescentia cujete в Коста- 
Puke, см. также Porsch, 1934— 1936). 

Благодаря работам ван дер Пэйла (van der Pijl, 1936, 
1956) на Яве, Фогеля (Vogel, 1958, 1968, 1969) в Южной 
Америке, Джегера (Jaeger, 1954), а также Бейкера и Харриса 
(ВаКег, Нагпз, 1959) в Африке опыление летучими мышами сейчас 
выявлено во многих семействах растений. Оказалось, что некото- 
рые растения, ранее считавшиеся орнитофильными, опыляются 
летучими мышами (например, виды Marcgravia). 

Летучие мыши, как правило, насекомоядны, но, как в Старом, 
так и Новом Свете независимо появились растительноядные 
летучие мыши. Возможно, эволюция шла через плодоядность 
к использованию в пищу цветков. Питающиеся плодами лету- 
чие мыши известны в двух подотрядах, населяющих различные 
континенты, a для африканских Pteropinae характерна смешанная 
диета. Полагают, что, как и у колибри, питание нектаром разви- 
лось в результате охоты за насекомыми в цветках. 

Отношения между Megalochiroptera, питающимися плодами 
H цветами, все еще частично дистропны. Обнаружено, что на 
Яве Cynopterus поедает цветки Риго и части соцветий Parkia. 


1 В литературе часто упоминается о наблюдениях Харта (Hart) в Трини- 
даде в 1897 r., проведенных им Ha Bauhinia megalandra и Ерегиа falcata, 
смущающих неверными выводами. 
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В восточной части Индонезии и Австралии Cynopterus и Pte- 
ropus разрушают многие цветки Eucalyptus, что свидетельствует 
о несбалансированных до сих пор условиях опыления. 

Macroglossinae более приспособлены к цветку, чем даже колиб- 
ри. В желудках этих животных, отловленных на Яве, обнаружены 
только нектар и пыльца, причем последняя в таких больших 
количествах, что ее случайное использование совершенно исключе- 
но. Очевидно, пыльца является в данном случае источником 
белка, который их предки получали из сока плодов. У Glos- 
sophaginae использование пыльцы хотя и обнаружено, но кажется 
менее существенным. 7 

Хоуэлл (Howell, 1974) придерживается мнения O том, что 
Leptonycteris удовлетворяет свои потребности в белке за счет 
пыльцы, причем белок в пыльце не только высокого качества, 
HO и в достаточном количестве. Она утверждает также, что хими- 
ческий состав пыльцы цветков, опыляемых летучими. мышами, 
приспособлен к использованию ее именно этими животными 
и отличается от состава пыльцы родственных видов, которые 
опыляются другими животными. Это можно рассматривать как 
относящуюся к цветкам часть коэволюции синдрома хироптеро- 
филии. До сих пор не выяснен вопрос относительно африкан- 
ских питающихся плодами летучих мышей, заглатывающих 
пыльцу. 

Было обнаружено, что в классе цветков, опыляемых летучи- 
ми мышами, прослеживается ранняя боковая ветвь эволюции, 
образующая свой собственный подкласс, для которого един- 
ственным опылителем является Pteropineae. В этих цветках 
твердая пиша (с характерным запахом) представлена только 
специализированными структурами. Мы не находим здесь ни 
нектара, ни больших масс пыльцы. Freycinetia insignis имеет 
сладкий прицветник, виды Bassia и Madhuca — очень сладкий 
и легко отделяющийся венчик. Возможно, другой вид Sapotaceae, 
а именно африканская Dumoria heckelii, также принадлежит 
к этому подклассу. 

Летучие мыши Нового Света, питающиеся нектаром, обычно 
обитают в тропиках, но некоторые из них мигрируют летом 
в южные штаты США, посещая кактусы и агавы в Аризоне. 
Нет никаких данных об опылении летучими мышами в Африке, 
начиная от севера Сахары, тогда как Ipomoea albivena в Саут- 
пансбергене в Южной Африке как раз произрастает в тропиках 1. 
В Азии северная граница опыления летучими мышами проходит 
на севере Филиппин и острове Хайнань, причем небольшая 


Возможность опыления летучими мышами белоцветковой древесной стре- 
лиции (Strelitzia nicolai) в восточной области полуострова Кейп-Код необходимо 
исследовать. 
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Pteropinae заходит за широту Кантона. Восточная тихоокеанская 
граница проходит острым выступом через Каролинские острова 
к Фиджи. Известно, что Macroglossinae посещали цветки в Север- 
ной Австралии (интродуцированные Agave), однако местная 
Adansonia gregorii имеет все признаки, характерные для хироптеро- 
филии; следовательно, хироптерофилия должна также существо- 
вать и на этом континенте. 

Знание особенностей опыления летучими мышами может по- 
мочь в разрешении загадок происхождения растений. Хироптеро- 
фильный цветок Musa fehi свидетельствует о TOM, что этот вид 
был интродуцирован на Гавайи, где нет летучих мышей. Хи- 
роптерофилия могла иметь место на его родине, в Новой Ка- 
ледонии, откуда, как установлено несколькими ботаниками, 
он и происходит. 

Для питающихся нектаром летучих мышей характерны разно- 
образные адаптации. Так, Macroglossinae Старого Света приспо- 
собились к жизни на цветках, а именно уменьшились в раз- 
мерах (масса Macroglossus minimus 20—25 г), имеют редуцирован- 
ные коренные зубы, длинную мордочку, очень вытянутый язык 
с длинными мягкими сосочками на конце (а не твердыми 
щетинками, как отмечается в старых публикациях). Наше опи- 
сание основано на наблюдениях за жизнью летучих мышей, 
тогда как отрицание хироптерофилии основано на исследованиях 
животных, сохраняющихся в спирту. 

Точно так же некоторые виды Glossophaginae Нового Света 
обладают более длинной мордочкой и языком, чем их насекомо- 
ядные родственники. У Musonycteris harrisonii длина языка 76 мм, 
а длина тела 80 мм (Vogel, 1969а). Фогель считает (Vogel, 1958, 
1968, 1969), что волоски шерсти Glossophaga особенно хорошо 
приспособлены к переносу пыльцы, поскольку они снабжены 
чешуйками, сходными по размеру с чешуйками на волосках, 
покрывающих брюшко шмеля. 

Физиология органов чувств Megachiroptera отклоняется от того, 
что мы обычно наблюдаем у летучих мышей. Глаза большие, 
иногда со складчатой сетчаткой (позволяющей быструю аккомо- 
дацию), со множеством палочек, но без колбочек (что обусловли- 
вает цветовую слепоту). На ночных фотографиях у поедающих 
плоды Epomops franqueti (Ayensu, 1974) видны огромные, почти 
такие же как у лемура, глаза. Восприятие запаха, вероятно, 
играет более важную роль, чем обычно (разделенные перегород- 
ками большие носовые полости), а сонарный (слуховой) аппарат 
развит хуже. По данным Новика (Novick, цит. по Vogel, 1969a), 
органы сонарной локации имеются у Leptonycteris и других 
опыляющих Microchiroptera. У американских летучих мышей со 
смешанным питанием — нектар, плоды и насекомые — сонарный 
аппарат интактный. Они совершают длительные полеты с очень 


220 Глава 11 


недолгими посещениями иногда довольно бедных цветков, имею- 
щих менее жесткий венчик (в этом случае чаще наблюдаются 
парящие посещения). 

Macroglossinae имеют мощный полет, который на первый 
взгляд напоминает полет ласточек. Некоторые виды могут 
парить почти так же, как колибри. Сходные данные были 
получены для Glossophaginae (Heithaus et al., 1974). 

Наличие определенной гармонии между цветком и животными 
по структуре и физиологии позволяет создать концепцию о су- 
ществовании особого типа цветка, опыляемого летучими мыша- 
ми. Вторичное самоопыление у Сефа или даже партенокарпия, как 
у культивируемой Миза, может причинить лишь вред. 

Примечательно, что хотя развитие хироптерофилии в Аме- 
рике происходило независимо и, вероятно, намного позже, чем 
где-либо, и хотя рассматриваемые летучие мыши развились как 
независимая линия довольно поздно, основные признаки, состав- 
ляющие синдром хироптерофилии, одинаковы во всем мире. Bo 
всех районах цветки, опыляемые летучими мышами, и летучие 
мыши, опыляющие цветки, взаимно приспособлены. Это указывает 
на общие черты в физиологии всех рассматриваемых летучих 
мышей. Иногда также в основе развития хироптерофилии в раз- 
личных линиях могут лежать общие признаки семейств растений. 

В сравнительной табл. 8 снова перечислим адаптивный 
синдром, частично положительный, частично отрицательный. 


Таблица 8 
Синдром хироптерофилии 


Цветки, опыляемые летучими мышами 


только одну ночь 
. Иногда беловатые или кремовые 


. Часто тускло-коричневого цвета, зе- 
леноватого или пурпурного, редко 
розового 

. Сильный запах ночью 


. Спертый запах, напоминающий за- 
пах брожения 

. Большой зев и сильные одиночные 
цветки, часто твердые (щетковид- 
ные) соцветия из мелких цветков 

. Очень большое количество нектара 


. Большое количество пыльцы, круп- 
ные или много пыльников 

. Своеобразное расположение поверх 
листвы 


Летучие мыши, опыляющие цветки 


. Ночное цветение, большей частью 


Ночной образ жизни 


Хорошее зрение, вероятно, для близ- 
кой ориентации 
Цветовая слепота 


Хорошее чувство обоняния для даль- 
ней ориентации 

Железы со спертым (тяжелым) за- 
пахом как аттрактанты 

Крупные животные, цепляющиеся ког- 
тями большого пальца 


Крупные с высоким уровнем Me- 
таболизма 

Пыльца как единственный источник 
белка 

Органы слуха слабо развиты, полеты 


внутри листвы затруднены 
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Следует сделать некоторые замечания по поводу табл. 8. 

К пункту 1. Ночное цветение легко наблюдать у бананов, где 
большие прицветники, закрывающие цветки, раскрываются каж- 
дую ночь. 

Многие цветки раскрываются незадолго до наступления тем- 
ноты и опадают ранним утром. Поскольку время активности 
дневных птиц и сумеречных летучих мышей, а также время 
раскрывания цветков, опыляемых птицами и летучими мышами, 
перекрывается, неудивительно, что некоторые хироптерофильные 
растения посещаются птицами. Верт (Werth, 1956a), очевидно, 
никогда не проводил ночных наблюдений и поэтому приводит 
Musa paradisiaca, Ceiba и Kigelia в списке орнитофильных 
растений, хотя птицы лишь грабят эти цветки. 

К пунктам 4 и 5. Исследователь, обладающий некоторым 
опытом, легко определит запах цветков, опыляемых летучими 
мышами. Он имеет много общего с запахом самих животных, 
несущим, вероятно, какую-то социальную функцию при образова- 
нии скоплений животных и обладающим также каким-то стимули- 
рующим действием. Было обнаружено, что такой запах оказывает 
сильное воздействие на особей Pteropus, выращиваемых в неволе. 

Такой же запах, напоминающий запах масляной кислоты, 
обнаружили у плодов, распространяемых летучими мышами 
(например, гуавы). Это обстоятельство, а также способ представ- 
ления плодов послужили отправной точкой для развития хи- 
роптерофилии в первую очередь в тех таксонах, в которых 
плоды распространяются летучими мышами — условие, часто 
встречающееся в тропиках (van der Pijl, 1957). У многих Sapo- 
taceae, Sonneratiaceae и Bignoniaceae это пахучее вещество, 
возможно, помогает в установлении связей. Фогель (Vogel, 1958) 
обнаружил наличие резко выраженного запаха летучей мыши 
y плодов вида Drymonia, тогда как другие Gesneriaceae (Сатра- 
пеа) имеют цветки, опыляемые летучими мышами. 

Запах летучей мыши, все еще или уже характерный для 
некоторых орнитофильных видов Gossampinus, Мисипа и Spatho- 
dea, связан с видами, опыляемыми летучими мышами. 

Переход от ночных сфингофильных запахов кажется относи- 
тельно легким. Порш (Porsch, 1939) предположил это хими- 
ческое изменение у некоторых Cactaceae, где ночное цветение, 
успешная каулифлория и большое количество пыльников были 
уже характерны как организационные признаки. Это предположе- 
ние подтвердил Алкорн (Alcom et al., 1961) на примере 
гигантского кактуса, Carnegiea, в Аризоне. Пыльца еще ранее 
была обнаружена у летучей мыши Leptonycteris nivalis, а авторы 
подтвердили ее посещение, хотя и в искусственных условиях. 

Запах, иногда напоминающий запах плесени, обнаружен у 
Musa, а капусты — у Agave. Необходимо химическое исследование. 
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К пункту 6. Типичные отпечатки коготков обычно выдают 
ночные посещения цветков, которые были сброшены. В соцветиях 
бананов число отпечатков на прицветниках позволяет подсчитать 
число посещений. Случайное парение может объяснить отсутствие 
отпечатков коготков (Carnegiea). 

К пункту 7 Нектар даже более обильный, чем в цветках, 
опыляемых птицами. У Ochroma lagopus было обнаружено 7 мл, 
у О. grandiflora — mno 15 мл. Данными о его возможном 
составе мы не располагаем. В холодное утреннее время нектар 
банана образует коллоидную структуру. Хайтхауз и др. (Heithaus 
et а|., 1974) описывают две стратегии в питании нектаром 
у Bauhinia pauletti. Крупные летучие мыши собираются группами, 
приземляются и затрачивают довольно много времени, чтобы 
собрать нектар из цветков. Небольшие летучие мыши парят 
перед цветками и поглощают нектар во время повторных, 
очень коротких посещений. Очевидно, в этом случае никаких 
следов на цветке, свидетельствующих о посещении, не остается. 
Сазима и Сазима (Sazima, Sazima, 1975) описывают стратегию, 
более похожую на стратегию последовательных посещений. 

К пункту 8. Удлинение пыльников очевидно у Ceiba, Ваи- 
hinia, Agave, Eugenia cauliflora и Cactaceae, а увеличение их 
числа — у Adansonia, у которой насчитывается до 1500—2000 пыль- 
HHKOB. 

К пункту 9. Необходимость открытого пространства для 
посадки и взлета и относительная неспособность к эхолокации 
у Megachiroptera были доказаны в экспериментах с помещением 
препятствий перед цветками; при этом наблюдались столкновения 
мышей с препятствием; кроме того, охотники легче ловят 
Megachiroptera, чем Microchiroptera. 

Цветки, опыляемые летучими мышами, по внешнему виду 
похожи на цветки, опыляемые колибри, но только ярче выражены. 
Часто наблюдается флагеллифлория (пендулифлория), причем 
цветки свободно свисают на длинных висячих стебельках 
(Adansonia, Parkia, Marcgravia, Kigelia, Musa, Ерегиа). Это наиболее 
очевидно у некоторых видов Mucuna, у которой побеги длиной 
до 10 M или больше выносят элементы аттрактации из листвы. 

У Markhamia, Oroxylum наблюдается также тип подушечки 
для булавок с тугими стебельками, которые приподнимают цветки 
вверх. Гигантское соцветие агавы говорит само за себя. Благо- 
приятна также структура, напоминающая пагоду у некоторых 
Bombacaceae. 

Явление хироптерофилии объясняет также, почему каули- 
флория, лучше всего приспособленная к посещениям летучих 
мышей, практически ограничена тропиками и обнаружена всего 
в 1000 случаях. Хорошие примеры представляют собой Crescen- 
tia, Parmentiera, Durio и Amphitecna. Во многих родах (Kigelia, 
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Мисипа) флагеллифлория и каулифлория наблюдаются одновре- 
менно у одного и того же вида; в других случаях эти признаки 
встречаются у различных видов. 

В наших предыдущих статьях обсуждались все известные 
теории каулифлории в тропиках и говорилось о чрезвычайно 
широком ее распространении (van der Pijl, 1936, 1956). Каулифлория 
представляет собой вторичное явление. Ее экологическая природа 
согласуется с результатами исследований ее морфологической 
основы. Многочисленные случаи не имели таксономической 
морфологической, анатомической и физиологической общности. 

В большинстве примеров каулифлории, где цветок не был 
хироптерофильным, обнаружена другая связь с летучими мышами, 
а именно хироптерохория — распространение семян плодоядными 
летучими мышами (van der РШ, 1957). В этом случае летучие 
мыши оказали более раннее и более широко распространенное 
влияние на тропические плоды (и, следовательно, на положение 
цветков), в том числе на цвет, положение и запах. Этот 
бблее старый синдром точно соответствует более новому 
синдрому хироптерофилии. Базикауликарпия может также быть 
связана с синдромом заурохории (распространение семян репти- 
лиями), явлением, более древним, чем покрытосемянность. 

Последовательность периодов цветения необходима как для 
растения, так и для летучих мышей. На Яве на больших 
плантациях Сефа, для которой характерен определенный период 
цветения, летучие мыши посещали цветки только в местах, 
близких к садам c Musa, Parkia и T. A., где они могли пи- 
таться тогда, когда Ceiba не цветет. 

В целом относительно молодая природа хироптерофилии 
отражена в распределении цветков, опыляемых летучими мышами 
среди семейств растений. Так, у Ranales летучие мыши поедают 
плоды, но не посешают цветки. Опыление цветков летучими 
мышами имеет место в весьма эволюционно продвинутых 
семействах, начиная от Capparidaceae и Cactaceae, и сосредото- 
чено в основном у Bignoniaceae, Bombacaceae и ‘Sapotaceae. 
Многие случаи полностью изолированы. 

Некоторые семейства (Bombacaceae и Bignoniaceae), характери- 
зующиеся хироптерофилией, очевидно, развивались независимо 
друг от друга в Старом и Новом Свете, вероятно, на основе 
каких-то преадаптаций, о чем уже упоминалось в предыдущих 
разделах. Возможно, это также могло случиться в некоторых 
родах, таких, как Mucuna и особенно Parkia, которые рассмотрели 
Бейкер и Харрис (Baker, Harris, 1957) с точки зрения отмечен- 
ных представлений. 

Точно так же В1епошасае и Bombacaceae, подобно Мисипа 
и Musa, характеризуются некоторыми промежуточными типами, 
которые опыляются и птицами, и летучими мышами. Bombax 
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malabaricum (Gossampinus heptaphylla) — орнитофилен, HO не non- 
ностью, поэтому он имеет открытые красные чашеобразные 
дневные цветки. Цветки этого растения, однако, обладают 
запахом летучей мыши, что присуще хироптерофильному близко- 
му виду В. valetonii. На Яве летучие мыши пренебрегают цветками 
В. malabaricum, но в тропических районах южного Китая их 
поедает Pteropinae (Mell, 1922). Представляется, что хироптеро- 
филия произошла от орнитофилии у Bignoniaceae; у Bombaca- 
сеае и Musa, вероятно, произошла реверсия, и субтропические 
виды опыляются птицами. Переход от опыляемых бражниками 
цветков у Cactaceae уже рассматривался. 

Еще слишком рано пытаться дать количественный анализ 
связей и их генетических последствий. Иногда летучие мыши 
(особенно медлительные Pteropinae, которых наблюдали Baker 
и Harris) ограничиваются одним деревом, что приводит к само- 
опылению. Macroglossinae, характеризующиеся быстрым полетом, 
делают круги вокруг деревьев, и очевидно, прекрасно помнят 
пространственные отношения. Однако при исследовании пыльцы 
на шерсти и особенно больших скоплений пыльцы в желудках 
было обнаружено, что им не свойственно постоянство к цветкам. 
Не `ясно также, как сохраняется генетическая чистота у род- 
ственных хироптерофильных видов, например у дикого вида 
Musa, и сохраняется ли она вообще. 
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12.1. «ВОЗВРАТ» К АБИОТИЧЕСКОМУ ОПЫЛЕНИЮ 


Если предположить, что с точки зрения способа опыления раз- 
витие цветков шло от более примитивного к более совершенному 
типу, то развитие назад к более примитивному типу следует 
считать истинным «возвратом». Вместе с тем часто термины 
«возвратное» или «обратное» развитие употребляют по отноше- 
нию к ветроопыляемой группе растений, так как считается, 
что у покрытосеменных ветроопыление — наиболее примитивный 
способ распространения пыльцы. В предыдущих главах мы пока- 
зали, что это едва ли правильно: в самом деле, почему у анемо- 
фильных растений семязачатки должны были быть спрятаны 
в плодолистики? В настоящее время большинство филогенетиков 
придерживаются монофилетической теории происхождения по- 
крытосеменных. Если же предположить полифилетическое проис- 
хождение покрытосеменных, то возникает вопрос, не первична ли 
анемофилия в некоторых линиях, например у Amentiferae (Lam, 
1961). Однако в настоящее время это представляется мало- 
вероятным. Кроме того, эту группу едва ли можно рассматри- 
вать как естественную. Тропические виды Quercus и Castanea 
опыляются насекомыми, причем, аттрактантами у них служат 
пыльца и сперматический запах, так же как и у C. vesca, 
для соцветий которого еще характерен синдром биотического 
опыления: наличие нектара, окраска, щетковидный тип цветка. 
С. vesca большей частью опыляется насекомыми; каштановый 
мед хорошо известен пчеловодам южной Европы. В начале 
цветения пыльцевые зерна липкие; позднее они высыхают 
и распространяются с помощью ветра. Вообще пыльцевые зерна 
Fagaceae нетипичны для анемофильных растений, а однополость 
у Fagales развита еще не полностью. 

Переход к анемофилии облегчается существованием «преадап- 
таций», T. е. таких признаков, которые независимо OT их про- 
исхождения соответствуют синдрому, проявляющемуся B эволю- 
ции этой группы позднее. В данном случае это — синдром ветро- 
опыления. Изменения характера местообитания, например переход 
от лесных к полевым условиям, приводит к тому, что эти 
признаки находят новое применение, связанное с переходом 
к анемофилии. Эволюция систем опыления — динамический про- 
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цесс, и есть все основания полагать, что она идет довольно 
быстро. 

Мы уже говорили о том, что анемофилия обнаруживается 
во многих семействах: 1) наиболее высоко развитых и 2) проис- 
хождение которых легко проследить от зоидиофильных предков: 
Gramineae, Cyperaceae, Juncaceae и Plantaginaceae. 

Следовательно, у этих семейств нет простого возврата к абио- 
тическому опылению. Анемофилия у них представляет собой 
дальнейшее развитие способа опыления, и весьма соблазнительно 
рассматривать ее как приспособление к неблагоприятным климати- 
ческим условиям, в которых возможность биотического опыле- 
ния очень незначительна. Многие морфологические особенности 
ветроопыляемых цветков продолжают развитие тех тенденций, 
которые наблюдаются уже в развитии цветков, опыляемых 
биотически, например редукция числа членов цветка. 

Данные, полученные Кюглером (Kugler, 1975), свидетель- 
ствуют о том, что в различных биоценозах прямой корреляции 
между числом видов насекомых и процентом анемофильных 
растений не существует. Однако факторы взаимной конкуренции, 
эффективность индивидуальных опылителей и т. д. создают 
настолько сложную картину, что ее нельзя объяснить, только 
исходя из простого подсчета видов. 

Интересны случаи истинного возврата, но противоположным 
путем, обнаруженные у Сурегасеае. Нет никаких сомнений в том, 
что это семейство произошло от энтомофильных растений 
с шестичленным околоцветником, от которого у настоящих 
энтомофильных представителей остаются только рудименты. 
Виды Dichromena и Sickmannia вновь возвращаются к энто- 
мофилии и привлечению насекомых с помощью пыльцы, но 
поскольку околоцветник утрачен, функцию привлекающего органа 
выполняют оберточные брактеи, как следует ожидать в соответ- 
ствии с правилами необратимости (К. Fægri; Leppik, 1955). 

К числу других примеров энтомофилии у этого анемофиль- 
ного семейства следует отнести южноафриканский Chrysothrix 
capensis с напоминающими цветки соцветиями, с голубыми 
тычиночными нитями и оранжевыми пыльниками; Марата, ко- 
торая, как и Pariana, растет в пойменных лесах и имеет белую 
головку Č ярко-красными брактеями. Порш (Porsch, 1958) отме- 
чает, что один из видов имеет также приятный запах. Энто- 
мофилия была подтверждена Лоруноном (Lorougnon, 1973). У та- 
ких цветков необходимо исследовать наличие и возможное зна- 
чение запаха пыльцы. Следует также изучить возможность 
посещения насекомыми (поедающими пыльцу) хорошо различи- 
мых соцветий Carex fraseri, пыльца которой относится к абер- 
рантному типу. 

Интерпретация анемофилии как адаптации к отсутствию соот- 
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ветствующих опылителей (подобно автогамии и т. д.) объясняет 
скудость анемофильных видов в наиболее пышных ценозах, 
главным образом в дождевых тропических лесах, где постоянны 
и крайне разнообразны животные-опылители, но почти нет ветра. 
Многие виды, которые в умеренных климатических условиях 
являются типичными анемофилами, в тропиках энтомофильны. 
Даже злаки, например Pariana (Soderstrom, Calderon, 1971), 
могут быть энтомофильными и иметь в качестве аттрактанта 
пыльцу (?; Baumann, 1978). Кроме американских злаков, о кото- 
рых упомянуто выше, к этой группе мы относим азиатскую 
Ischaemum muticum. Остается только восхищаться функцией 
экстрафлоральных нектарников между вторичными колосками 
многих видов Eragrostis и Andropogon, на которых рано утром 
часто обнаруживается клейкая пыльца. Порш (Porsch, 1958) 
описал несколько видов жуков, посещающих эти цветки, а Нил 
(Neal, 1929) упоминал о меде с Гавайских островов, получаемом 
со злака Heteropogon contortus (см. также Karr, 1976). 

У многих видов наряду с анемофилией встречается также 
и энтомофилия. В цветках различных видов Calluna, Salix 
образуется нектар, и насекомые-опылители регулярно посещают 
их. Кроме того, большое количество пыльцы этих растений 
распространяется ветром, и поэтому неизбежно дополнительное 
ветроопыление. Вместе с тем неизбежно также использование 
анемофильной пыльцы насекомыми. Их в основном привлекает 
большое количество пыльцы, образующейся у анемофилов. 
Медоносные пчелы могут принести домой взятки, целиком 
состоящие из пыльцы злаков (Sharma, 1970). Эти посешения 
также могут вызвать опыление, но они вряд ли очень эффективны 
из-за неблагоприятного взаимного положения пыльников и рылец. 
По мнению Элверса (Elvers, 1980), морфология цветка Arr- 
henatherum pubescens указывает на адаптацию (возврат) в на- 
правлении развития энтомофилии в отличие от высшего ане- 
мофила А. elatius. У анемофилов цветки чаще всего однополые, 
причем женские цветки не посещаются опылителями. Наоборот, 
цветки с избыточным производством пыльцы лучше приспособ- 
лены для перехода к анемофилии. Представление о возврате 
справедливо только в том случае, если мысленно вернуться 
назад к тому времени, когда еще не появились покрытосемен- 
ные, к их гипотетическим предкам, споры которых, как полагают, 
распространялись ветром. В случае гидрофилии развитие абиоти- 
ческого опыления — реакция скорее на конкретные местные, а не 
на общие климатические условия. 
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Несмотря на то что все структуры цветка (независимр от 
их происхождения) препятствуют самоопылению, тем не менее 
оно все же иногда происходит. Наблюдали, что даже поллинии 
орхидных, выпадая из гнезда пыльника, оседают на рыльце. 
Вероятно, эффект этих случайных самоопылений изменяется 
в зависимости от условий совместимости, от фактора времени — 
интервала (если он имеется) между алло- и автогамным опыле- 
нием —и от различия в скорости роста пыльцевых трубок. 
Приходится предположить, что довольно болышая часть годовой 
продукции семян образуется в результате этого вида автогамии, 
за исключением крайне самонесовместимых видов. 

В некоторых цветках самоопыление спонтанно: даже если 
никакие внешние агенты (биотические и абиотические) не воздей- 
ствуют на цветок, его собственные структуры вызывают перенос 
пыльцы из пыльников на рыльце. У определенных растений это 
комбинируется с резкой самонесовместимостью и является, таким 
образом, частью аллогамного синдрома, например y Papilio- 
naceae или Proteaceae. У тех цветков, где такой самонесовмести- 
мости не существует, это — автогамный синдром. У других 
цветков автогамия должна быть индуцирована; перенос пыльцы 
вызывается опыляющим агентом: либо животным, которое 
тормошит цветок, либо ветром, который раскачивает растение. 

Дарвин (Darwin, 1876) установил ряд совместимости — от 
видов, у которых выход семян после самоопыления был равен 
выходу семян после перекрестного опыления, до видов, у которых 
выход семян после самоопыления был крайне незначителен. 
Такой ряд имеет определенную ценность, но не следует забы- 
вать, что он в значительной степени зависит как от внешних 
условий, так и от расовых особенностей. Несомненно, что 
растения садов, особенно ботанических, являются объектом 
селекции на такого рода самосовместимость. 

Встречается также более постоянная автогамия. Подобно абио- 
тическому опылению, развитие этого рода автогамии можно 
рассматривать как компенсацию за слабые возможности аллогам- 
ного опыления. Можно постулировать пелую серию стадий деге- 
нерации механизмов опыления. Перечень автогамных видов при- 
водит в своей работе Фрайкселл (Fryxell, 1957). 

Специальные проблемы возникают в связи с автогамией 
усорняков и родственных им растений. Согласно «закону» Бейкера 
(ВаКег, 1955), автогамия — предпосылка для успешных миграций 
на большие расстояния, функциональное объяснение которой 
состоит в следующем: потомок так удален от исходной популя- 
ции, что никакая генетическая обратная связь невозможна. Он 
утратил своих обычных опылителей и избежал хищников, и если 
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он успешно «обосновался» на новом месте, то должны вступить 
в действие другие механизмы опыления. Сорняки представляют 
собой растения, встречающиеся вне своих естественных место- 
обитаний (многие из них известны только в местообитаниях, 
созданных человеком). Широкое распространение сорняков зави- 
сит от их способности быстро адаптироваться к любым усло- 
виям, B TOM числе и к различным системам размножения. 
Им предоставляются две возможности: либо преобладающая 
автогамия (агамоспермия) с редукцией аттрактантов (Mulligan, 
Kevan, 1973), либо развитие синдрома опыления, для которого 
характерны яркие душистые цветки, привлекающие любое ока- 
завшееся поблизости насекомое. Многие из старых полевых 
сорняков, мак, василек и т. д., принадлежат именно к этому 
типу. Масиор (Масіог, 1971) высказал предположение, что 
существование сходного синдрома опыления в новом место- 
обитании может с самого начала обеспечить иммигранта уже 
готовой системой опыления. Сходство синдромов опыления у Do- 
decatheon и Solanum облегчило обоснование 5. dulcamara в Се- 
верной Америке. У Melochia увеличение способности к засорению 
происходит параллельно со снижением уровня чистоты и само- 
несовместимости (Martin, 1967). 

Первая стадия в эволюции автогамии — прекращение действия 
(во время цветения) внутренних и внешних факторов, предотвра- 
щающих самоопыление и самооплодотворение. В результате 
автогамия наступает позднее во время цветения. Многие ме- 
ханизмы опыления включают самоопыление в бутонах как 
обычный процесс, например у РарШопасеае (с. 299); крайняя 
степень самонесовместимости если и не приводит к автогамии, 
то является предпосылкой. для нее, а сдвиг в сторону само- 
совместимости представляет собой единственный шаг, необходи- 
мый для того, чтобы такой цветок стал автогамным. Как указы- 
вает Стеббинс (Stebbins, 1957), генетические процессы, участ- 
вующие в разрушении самонесовместимости, намного проще, 
чем те, которые принимают участие в ее становлении. Дихогамия 
может исчезать в результате продолжительного действия агента 
первой фазы (протандрия пыльников и т. д.). Если не: возникает 
аллогамия, то это должно быть эффективным способом дости- 
жения автогамии, особенно в случае протогинии. Примеры разру- 
шения херкогамии с последующей автогамией обнаружены 
y Commelina coelestis, мелкоцветковых Labiatae и Scrophulariaceae. 
Предпосылкой эффективности такого разрушения служит тот 

акт, что в то же самое время разрушается и генетическая 
самонесовместимость. Можно снова сослаться на наблюдения 
Лампрехта (Lamprecht, 1959) о том, что концентрации веществ, 
обусловливающих несовместимость, снижаются во время цвете- 
ния (Ascher, Peloquin, 1966). Это позволяет осуществиться 
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самооплодотворению B конце или после цветения. Для эфемерных 
цветков, подобных уже упомянутым Commelina или Nicandra, 
этот тип автогамии очень важен. 

Автогамия после цветения представляет собой первую чрезвы- 
чайную меру в тех цветках, которые по тем или иным причи- 
нам не были должным образом опылены. Если факторы не- 
совместимости все еще действуют, то ксеногамная пыльца, когда 
она имеется, попадает на рыльце раньше автогамной и ее 
пыльцевые трубки будут расти быстрее. Дальнейшим развитием 
чрезвычайных мер служит автогамия во время обычного цветения. 
Это предполагает инактивацию любых генов несовместимости 
(или разрушение соответствующих веществ перед цветением), 
а также иммобилизацию любого внешнего механизма, пока он 
не будет замещен другими механизмами, компенсирующими 
херкогамию. Для того чтобы опыление во время дождя было 
эффективным, дихогамия должна быть разрушена, как это 
происходит, например, у Мутрйаеа. Автогамные цветки такого 
рода характерны для многих видов, принадлежащих к энто- 
мофильным родам и семействам; примерами могут служить 
мелкоцветковые альпийские представители Orchidaceae (Hagerup, 
1952) и Oenotheraceae (Resvoll, 1918), а также другие растения 
с маленькими и незаметными цветками. Мелкоцветковые при- 
брежные растения способны самоопыляться в пузырьках воздуха 
даже под водой (Subularia, Limosella), хотя нередко наблюдается 
переход к клейстогамии. О клейстогамии, присущей обычной 
гипгидрогамии, см. ча с. 75. 

Автогамия иногда происходит более или менее случайно, 
часто просто в результате попадания на рыльце TOTO же самого 
или соседнего цветка пыльцы, выпавшей из пыльников; это так 
называемое опыление под действием силы тяжести; автогамия 
может также иметь место, когда опадающий венчик с пыльниками 
пролетает мимо рыльца (Hagerup, 1954). В других случаях тычи- 
ночные нити приводят пыльники в контакт с рыльцем, и пыльца 
откладывается непосредственно на рыльце. Иногда пыльники 
растрескиваются перед тем, как коснуться рыльца, иногда рас- 
трескивание происходит позже. В других случаях пыльца начи- 
нает прорастать прямо в пыльнике, и поэтому рыльца достигают 
уже пыльцевые трубки. 

Очень интересную группу представляют собой самооплодотво- 
ряющиеся культурные растения: пшеница, овес, ячмень, бобы 
и т. д. Легко заметить, как они могли быть созданы путем 
бессознательного отбора, который обычно становился более 
суровым, поскольку растения удалялись из их первоначального 
ареала (особенно по отношению к энтомофильным видам). 
У Lycopersicum самоопыление достигается незначительным 
изменением взаиморасположения пыльников и рыльца. В этой 
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связи очень интересно упорное сопротивление самосовместимости 
некоторых очень старых злаков, таких, как рожь и кукуруза, 
что свидетельствует об ограниченных возможностях селекции. 

Типичным результатом воздействия неблагоприятных условий 
является разрушение гетеростилии у альпийских или арктических 
видов. Это происходит, например, у Primula и Armeria (Iver- 
sen, 1940) и многих других. Гетеростилия характерна для видов 
умеренного климата, а для арктических и альпийских видов 
характерна гомостилия с разрушением факторов самонесовмести- 
мости. На равновесие между гетеростилией и гомостилией 
(с самосовместимостью) может также влиять размер популяции 
и расстояние до ближайших поселений этого же вида (Ganders, 
1975). Это не следует смешивать с первичной гомостилией, 
предшествующей состоянию гетеростилии (Ernst, 1953, 1955). 

У цветков, находящихся на этой стадии развития автогамии, 
аллогамное опыление еще возможно и действительно происходит, 
в значительной степени завися от видов и внешних условий. 
Лампрехт (Lamprecht, 1959) сообщает, что в обычные годы 
у Phaseolus vulgaris наблюдается около 0,3% аутбридингов, но 
если лето выдается жарким и насекомых много, эта цифра 
может подняться до 1%. Если против самосовместимости еще 
действуют какие-то внутренние факторы, то обычно ксеногамная 
пыльца будет иметь преимущество, даже в том случае когда 
она попадает на рыльца позднее, чем первые автогамные 
пыльцевые зерна. 

Следующим шагом в развитии полной автогамии является 
формирование цветков, у которых автогамия имеет место 
перед цветением. Классический пример — Lobelia dortmanna. У это- 
го растения все еще существуют внешние атрибуты аллогамии, 
но они полностью неактивны. И даже если на такие цветки 
садятся опылители, вряд ли есть хотя бы один шанс, что 
опыление даст какой-нибудь результат. Хагеруп (Hagerup, 1951) 
приводит другие примеры, обнаруженные на Фарерских остро- 
вах. И опять автогамные экотипы могут наблюдаться и у других 
аллогамных растений; эти экотипы будут формироваться в ре- 
зультате давления отбора, возникающего в отсутствие подходя- 
щих опылителей!. 

Морфологическое выявление самоопыления само по себе 
чрезвычайно интересно, но даже если установлен рост пыльце- 


Замечательные достижения Хагерупа общепризнанны, поскольку он показал 
наличие автогамии во многих не известных до него случаях, однако, 
возможно, своего рода иконоборческий восторг привел его к неоправданным 
обобщениям, касающимся относительного значения автогамии и аллогамии. 
То же самое относится к «антителеологам», которые, сомневаясь в наиболее 
крайних случаях применения закона Найта-Дарвина, отрицают- даже очень 
показательные примеры. И Хагеруп, и другие исследователи заблуждались 
относительно вторичного преподношения пыльцы на рыльце или автогамии. 
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вых трубок из автогамной пыльцы, этого еще недостаточно 
для доказательства автогамии; . не исключено, что в данном 
случае происходит сопутствующая или вытесняющая автогамию 
ксеногамия. Разрешить подобные сомнения может только экспе- 
римент, а не простая изоляция. Изоляция показывает лишь то, 
что автогамное опыление приводит к образованию семян, но 
она ничего не говорит о возможности ксеногамного опыле- 
НИЯ. 

У двудомных растений автогамное опыление в бутонах герма- 
фродитных цветков обеспечивает образование семян при неблаго- 
приятных условиях, тогда как аллогамное образование семян 
происходит при опылении женских цветков (например, у Silene 
noctiflora; см. Halket, 1936). 

Myosurus minimus представляет собой аномальный и, возмож- 
но, уникальный случай (Stone, 1957), когда самоопыление обычно 
происходит в первую половину цветения; в более поздний период 
оно невозможно из-за развития херкогамии и дихогамии (истоще- 
ния пыльников). Растение самосовместимо, и длинное цветоложе 
несет орешки, образованные как путем апогамии, так и путем 
автогамии (отсутствует интеграция в гинецее). 

Итак, если цветок опылен до раскрытия и нет вероятности 
того, что более позднее опыление будет иметь какой-либо эффект, 
то цветение в функциональном отношении представляется из- 
лишним и от него можно было бы избавиться. Клейстогамные 
цветки с редукцией некоторых органов, особенно органов 
привлечения опылителей и выделения аттрактантов, представляют 
собой конечную стадию в этой серии дегенеративных явлений. 
Как правило, пыльники и некоторое число пыльцевых зерен 
также редуцируются в соответствии с большой эффективностью 
процесса опыления. Список клейстогамных растений приведен 
в работе Апхофа (Uphof, 1938). 

Классическим примером клейстогамии, известным еще Лин- 
нею, является Viola mirabilis, которая более или менее одновре- 
менно образует и клейстогамные, и хазмогамные («нормальные») 
цветки, причем последние обычно стерильны. Сходная ситуация 
характерна для Oxalis acetosella и многих злаков, тогда как 
у Lamium amplexicaule клейстогамные цветки образуются в начале 
и в конце сезона (Schoenichen, 1902), а фертильные хазмогамные 
цветки — в течение лета. Это — пример клейстогамии, индуциро- 
ванной окружающими условиями [у Oxalis — влажностью и низ- 
кими температурами (?); Верещагина, 1965]. В других случаях 
клейстогамия может быть обусловлена недостаточностью пита- 
ния, затоплением и т. д. Такая клейстогамия характеризуется 
отсутствием периодичности. Клейстогамные цветки у некоторых 
видов бывают подземными, например y Cardamine chenopodi- 
folia (Troll, 1951). Примерами факультативной подземной клейсто- 
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гамии служат некоторые микотрофные орхидеи, но возможно, 
что Cryptanthemis имеет и открытые подземные цветки. 

Легко представить себе, что клейстогамия может также 
развиться при закрывании цветков в неблагоприятный период. 
Часто результатом таких повторяющихся открываний и закрыва- 
ний цветков является самоопыление, и если у растения наблю- 
дается самосовместимость, то такой способ опыления при 
неблагоприятных условиях может стать самым эффективным. 
От факультативно открытых цветков недалеко и до постоянно 
закрытых. 

Развитие от биотического к абиотическому опылению или 
дальше (в зависимости от обстоятельств) непосредственно к авто- 
гамии можно рассматривать как автономный ортогенез; но 
главным образом это также процесс увеличивающейся адаптации 
к неблагоприятным условиям. К таким условиям относится кли- 
мат, в котором биотические векторы имеются в количестве, 
недостаточном для гарантированного опыления, например в слиш- 
ком сухом или слишком прохладном климате. Так, автогамия 
преобладает у представителей флоры альпийской зоны в горах 
Явы (Docters van Leeuwen, 1933), что значительно усиливает 
вегетацию растительности с доминирующим биотическим опы- 
лением. Вместе с тем это правило не всегда выполняется; 
Tak, Сван (Swan, 1961) утверждает, что в высокогорных расти- 
тельных зонах Гималаев имеется достаточно возможных опыли- 
телей. Это мнение поддерживает Кеван (Кеуап, 1972), который 
считает, что очень интенсивное опыление наблюдается в Арк- 
тике, где, в частности, имеется много видов, особенно с низким 
числом хромосом, зависящих от аллогамии. 

Генетический эффект автогамии в изолированных популя- 
циях — увеличение гомозиготности и даже расщепление микро- 
вида. Автогамия редка у многолетних. Тем не менее относитель- 
но автогамии в тропических дождевых лесах существовало ложное 
представление; это объясняется очень большими расстояниями 
между экземплярами одного и того же вида. Открытие стратегии 
последовательных посещений у различных тропических опыли- 
телей (с. 100) изменило такое представление. Сейчас известно, 
что у преобладающего числа видов в дождевых тропических 
лесах (Ashton, 1969), а также в более сухих тропических 
низменностях (Bawa, 1974) имеются разнообразные приспособле- 
ния для перекрестного опыления. 

По данным Франки (Frankie, 1976), в тропическом лесу 
перемещение опылителей от одного дерева к другому может 
вызываться либо (временным) уменьшением количества аттрак- 
танта ниже приемлемого уровня, либо агрессивным территориаль- 
ным поведением конкурирующих опылителей. 

До сих пор неблагоприятные климатические условия (холода, 
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засухи и т. д.), влияющие, вероятно, на наличие возможных 
опылителей, рассматривались как главная предполагаемая при- 
чина возникновения автогамии. Левин (Levin, 1970, 1972b) счи- 
тал, что конкуренция между опылителями служит причиной 
развития автогамии в любом климате. Влияние же сурового 
климата следует считать особым случаем. Однако существуют 
и другие факторы, обусловливающие автогамию. Один из них 
действует на те растения, механизмы опыления которых, очевидно, 
становятся чересчур сложными, и даже небольшие внешние 
изменения приводят к нарушению согласованности в работе 
этих механизмов; исправить создавшуюся ситуацию можно 
только при разрушении такого несогласованного механизма 
в целом. Как следствие этого появляется автогамия. В качестве 
примера можно привести по крайней мере один вид орхидных, 
Ophrys apifera (С. Darwin, 1890; Schremmer, 1959). 

Левин (Levin, 1968) описывает случай гетеростилии, включая 
клейстогамию, у Lithospermum caroliniense. В изученной популяции 
хазмогамные цветки дают 16,9% (бахромчатые) или 13,9% 
(булавовидные) семян по сравнению с 90% в клейстогамных 
цветках. Легитимных пыльцевых зерен насчитывалось в коли- 
честве — 4,9 и 2,8 соответственно на каждом рыльце, иллегитим- 
ных — 27 и 650. Несмотря на огромное число иллегитимной 
пыльцы на булавовидных цветках, они дают меньше семян, 
чем бахромчатые. В этом случае клейстогамия, вероятно, пред- 
ставляет собой крайнюю меру. 

По-видимому, истребление опылителей было причиной разви- 
тия автогамии у гавайских орнитофилов (Lobelia), приспособ- 
ленных к опылению Drepanididae, которые позже вымерли. 

В таксонах, представители которых произрастают в различ- 
ных климатических условиях, один подчиненный таксон может 
быть автогамным, тогда как другой, встречающийся там, где 
имеются биотические опылители, – аллогамным и даже само- 
несовместимым (подвиды Potentilla glandulosa; Clausen, Hisey, 
1960). 

Стеббинс (Stebbins, 1958) указал, что автогамия связана 
с определенными факторами, характерными для различных место- 
обитаний. Этих факторов много в нестабильных местообитаниях, 
и они часто оказывают влияние на однолетние растения, но 
редко на растения климаксных сообществ или на многолетние. 

Генетически гейтоногамия эквивалентна автогамии!, и если 
она эффективна, ее можно также рассматривать как дегенерацию 


1 Некоторые авторы (Laczynska-Hulewiczawa, 1958) считают, что гейтоно- 
гамия дает лучшие результаты, чем автогамия sensu stricto; Алкорн и др. 
(Alcorn et al., 1959) поддерживают эту точку зрения в отношении Carnegiea. 
Однако, если такое мнение подтвердится, генетическую основу этого будет 
трудно объяснить. 
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механизма опыления. «Мера против» такой дегенерации — это 
прежде всего самонесовместимость, даже если эффективны вторич- 
ная дихогамия и эфемерное цветение. Гейтоногамия может быть 
непрямой, т. е. зависеть от вектора (биотического или абиоти- 
ческого), но может быть и прямой (гаптогамия), если цветки 
более или менее постоянно соприкасаются друг с другом, как 
у видов Galium. 


12.3. АПОМИКСИС И ВЕГЕТАТИВНОЕ РАЗМНОЖЕНИЕ 


Автогамия представляет собой половой процесс, еще сохра- 
няющий возможность, хотя и ограниченную, для новых генных 
рекомбинаций и образования новых генотипов высокой селектив- 
ной ценности. В любой апомиктической популяции эта способ- 
ность давать новые вариации сильно снижена, и за высокую 
эффективность размножения организмам приходится платить 
утратой приспособленности, что будет, и об этом не трудно 
догадаться, серьезно ограничивать возможность растений за- 
селять новые местообитания. Все, что было приобретено с воз- 
никновением диплоидного поколения и полового размножения, 
при апомиксисе снова утрачивается. 

Таким образом, апомиксис можно рассматривать как конечный 
шаг в редукции опыления, о которой шла речь в предыдущем 
разделе; мужское ядро в конечном счете утратило все свои 
генетические функции. В соответствии с этим в апомиктических 
родах цветки и тычинки почти исчезают, например y Alchemilla, 
у которой одна и больше тычинок исчезают или, если они все- 
таки существуют, имеют пустые пыльники. Если образуется 
пыльца, то болыпая часть пыльцевых зерен характеризуется 
неправильной формой и, вероятно, отсутствием всех половых 
возможностей. 

Любопытно, что многие апомиктические растения имеют круп- 
ные, открытые единицы опыления, функционирующие, очевидно, 
абсолютно нормально: Taraxacum, Hieracium, Rubus, Potentilla 
и т. д.; в некоторой степени они действительно функционируют 
нормально; одной из основных причин для беспокойства яв- 
ляется то, что иногда действительно происходит нормальное 
оплодотворение, давая начало другой группе апомиктов. Кроме 
того, как хорошо известно, многие апомикты нуждаются в опы- 
лении, чтобы начать апомиктическое развитие семени, даже 
если оплодотворения и не происходит. Это следует рассматри- 
вать как реликт вторичного эффекта опыления [образование 
гормонов], известного у многих видов как голосеменных, так 
и покрытосеменных. Например, у саговниковых пыльца оказыва- 
ет неспецифическое действие на рост семязачатков, у гинкго — на 
рост женского проталлиума, y орхидных — на дифференциацию 
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семязачатка !. Как известно, партенокарпическое развитие плодов 
может начаться после более или менее специфического опыления 
(Yasuda, 1939). 

Было высказано предположение, что аттрактивные цветки 
определенных апомиктических видов могут иметь некоторое зна- 
чение в конкуренции, отвлекая насекомых-опылителей от опы- 
ляющихся насекомыми облигатных видов в Том же самом 
растительном сообществе. Таким образом, эти последние виды 
будут размножаться менее эффективно. Достоверных опытов, 
подтверждающих эту идею, пока нет. Тетраплоид Antennaria 
возник, возможно, в ответ на суровые климатические условия, 
а апомиксис у него — как следствие тетраплоидии. 

Окончательная редукция полового размножения под влиянием 
суровых внешних условий — вегетативное размножение. У многих 
высших растений, так же как и у низших, половой процесс 
полностью элиминирован, и растения существуют только как 
вегетативная стадия. Хорошим примером служит Hedera helix 
у северной границы своего распространения (Froman, 1944). 
К числу таких примеров можно отнести многие водные растения, 
из которых наиболее известны представители Lemnaceae. Этот 
тип вегетативного размножения, конечно, не следует смешивать 
с теми случаями, когда один самонесовместимый клон существует 
в изоляции, как упоминалось выше. В Европе представителем 
такого рода растений является водный Acorus calamus. 

Хеслоп-Харрисон (Heslop-Harrison, 1959) отмечает, что комби- 
нация бесполого (апомиксис, вегетативное размножение) и поло- 
вого размножения должна дать растению оптимальную много- 
сторонность; половое размножение дает новые экотипы, бесполое 
сохраняет из них успешные. По сравнению с обычным вегета- 
тивным размножением апомиксис имеет огромное преимущество, 
поскольку в этом случае образуются семена с их большей 
устойчивостью (период покоя) и различными механизмами 
распространения. Избирательное давление окружающей среды 
может в конце концов быть решающим фактором, обусловли- 
вающим равновесие между половым размножением с его разно- 
/образием и бесполым с его эффективностью, а опыление — 
это только один из факторов окружающей среды. 


| Здесь мы не рассматриваем различные теории, касающиеся вторичных 
эффектов опыления. 


Глава 13 


Развитие цветков 
в связи со способом опыления 


В последующих главах мы рассмотрим два характерных типа 
цветка, присущих данному таксону, взяв в качестве примера цве- 
ток, являющийся типичным. Мы попытаемся проследить разви- 
тие цветка от более простой формы и показать его дальнейшее 
развитие в более специализированный или продвинутый тип. 
Наши примеры начинаются с зигоморфных цветков, с классов 
единиц опыления A—B и в значительной степени E (см. также 
гл. 17). 


13.1. МОТЫЛЬКОВЫЕ ЦВЕТКИ У LEGUMINOSAE 


Процесс опыления и функции типичного мотылькового цветка 
можно легко наблюдать, например, у представителей рода 
Astragalus. Действующие части цветка следующие: 

1. Чашечка образует длинную или короткую трубку, которая 
защищает нектарник и поддерживает внутреннюю часть ноготко- 
видного лепестка. 

2. Срединный лепесток, парус, симметричный, его внешняя 
часть расширена и образует угол с осью цветка. Это — главный 
орган цветка, привлекающий насекомых. 

3. Четыре других лепестка срастаются вместе и параллельны 
оси цветка, все четыре отчетливо ноготковидны с очень узкими, 
стеблеподобными ноготками и асимметричны. 

4. Два верхних боковых лепестка, весла, свободны (см. ниже). 
Кроме складок, о которых речь пойдет ниже, каждый имеет 
вырост, направленный к центру цветка и внутрь к оси симметрии. 

5. Два нижних боковых лепестка срастаются по нижнему краю 
и образуют структуру наподобие лодочки. Верхние края лодочки 
могут быть свободными или сросшимися. 

6. Имеются десять тычинок, причем тычиночные нити девяти 
из них, срастаясь, образуют трубку, окружающую пестик. Только 
внешние концы тычиночных нитей свободны. Пыльники и столбик 
пестика расположены в кончике лодочки. Десятая тычинка 
свободна и лежит поверх трубки, образованной девятью сросши- 
MHCA ТЫЧИНОЧНЫМИ НИТЯМИ. 

7. Нектар образуется в основании пестика и собирается во 
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внутренней части трубки. В основании свободной десятой нити 
с каждой стороны имеется отверстие, через которое насекомое 
с помощью хоботка может доставать нектар. 

Поскольку вход в нектарник закрыт с двух сторон, единствен- 
ным доступным путем (помимо прокуса насквозь) является вход 
спереди. Насекомые садятся на весла и прокладывают себе 
дорогу к нектару над трубкой и десятой тычиночной нитью по 
средней линии паруса. Во время этого процесса они надавливают 
на весла и лодочку, ноготки которых образуют гибкую систему. 
Напротив, пестик с окружающей его трубкой жесткие, негнущиеся 
и не следуют за лепестками, когда они движутся книзу. Как 
следствие этого пыльники и столбик пестика выходят из лодочки 
и касаются брюшка опылителя, который следует за лепестками 
при их движении вниз. 

Движение различных частей цветка относительно друг друга 
обусловлено не только весом опылителя. Как показывают 
наблюдения и опыты, у многих видов стебельки слишком слабы, 
чтобы поддерживать цветок в горизонтальном положении, которое 
обеспечивает открывание цветка под действием веса животного. 
Когда насекомое садится на цветок, он принимает висячее поло- 
жение. Поскольку опылитель активно раздвигает лепестки, он, 
следовательно, должен быть 1) сильным и 2) в состоянии прочно 
схватиться за какую-либо часть цветка, на которую он сел. 
Таким опылителем может быть только пчела. Типичный мотыль- 
ковый цветок приспособлен к опылению пчелами. 

После того как опылитель покидает цветок, лепестки при- 
нимают свое первоначальное положение. Это частично происхо- 
дит благодаря напряжению, возникающему между ноготками 
весел и лодочки и частично благодаря упомянутым выше 
выростам весел, которые действуют как пружины и подтягивают 
остальную часть лепестка. 

Зигоморфность мотылькового цветка у РарШопасеае обуслов- 
ливается только положением и размером. Диаграмма цветка 
радиальная. 

Развитие этого удивительного типа цветка легко прослежи- 
вается внутри порядка. У примитивных Caesalpiniaceae цветок 
всегда радиальный, только средний лепесток отличается от других 
(часто будучи более вертикальным), и пестик и тычинки находятся 
в нижней части цветка. Опыление стернотрибическое; у Cassia 
и Bauhinia насекомые садятся на тычинки и «доят» их, в то же 
самое время скидывая пыльцу на свои спинки. Чтобы перейти 
от полностью открытого цветка к начальному типу мотылько- 
вого цветка, необходима концентрация морфологических элемен- 
тов нижней части цветка. Примером служит Camptosema nobile, 
у которой четыре нижних лепестка образуют нечто вроде 
открытой трубки, содержащей репродуктивные органы цветка, 


Развитие цветков в связи со способом опыления 239 


которые слегка выдаются наружу!. Camptosema с красными 
цветками, очевидно, орнитофильные, а С. nobile представляют 
собой промежуточную стадию между щетковидным типом, до- 
вольно часто встречающимся у Caesalpiniaceae и Митозасеае, 
и истинными мотыльковыми типами, которые, как полагают, 
исходно не были приспособлены для опыления птицами. 
Позже мы приведем примеры модификации мотылькового цветка 
в ответ на опыление птицами. 

Внутри типичных мотыльковых цветков имеется ряд модифи- 
каций, а именно модификации, обеспечивающие соединение между 
веслами и лодочкой, и модификации, связанные с преподношением 
пыльцы. У некоторых примитивных видов весла и лодочка сво- 
бодны и движутся независимо друг от друга. В этих типах 
цветков весла не образуют части собственно механизма, напри- 
мер у Wistaria. В других типах цветков весла и лодочка соеди- 
нены, в результате чего движение в одном наборе лепестков 
передается другому. Ноготковидная форма весел обусловливает 
движение этих лепестков при надавливании главным образом 
наружу и книзу, что приводит к открыванию верхней части 
лодочки. 

' У некоторых цветков весла и лодочка тесно связаны, поскольку 

эпидермис соответствующих участков в основании широкой части 
обеих групп лепестков плотно соединен. Эпидермальные клетки 
на этих участках обычно имеют выросты, которые увеличивают 
эффективность соединения. Подобная система характеризуется 
жесткостью, поскольку весла и лодочка полностью закреплены 
по отношению друг к другу. Типично, что весла и лодочка 
плоские, без каких-либо четко выраженных изгибов или складок. 
Как правило, наблюдается комбинация различных типов соеди- 
нения; довольно частый случай описанного выше соединения 
обнаружен у Melilotus. 

Второй тип характеризуется наличием складки в веслах, ко- 
торая подходит к соответствующей складке по бокам лодочки. 
Ось складки повернута книзу, и поэтому при надавливании весла 
будут тянуть лодочку к себе. 

По сравнению с первым типом этот вид соединения более 
гибкий и его части могут немного двигаться относительно друг 
друга. Складка расположена на внутреннем конце широкой части 
лепестков, но при изменении соответствующей длины ноготков 
соединение может оказываться снаружи или внутри лодочки. 
У Genista складка расположена почти в основании, а у Coronilla 
emerus — очень далеко снаружи. У некоторых родов, например 


1 Без дальнейших исследований вряд ли можно решить, действительно ли 
эта структура у С. nobile примитивна, как полагает Линдман (Lindman, 1900), 
или же она образовалась в результате вторичной редукции. 
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Vicia, имеются две такие взаимосвязанные складки на каждой 
стороне. 

Со времен Дельпино в этом семействе были выделены три 
или четыре основных типа преподношения пыльцы. В простей- 
ших случаях верхний край лодочки не закрыт или два лепестка 
связаны так свободно, что лодочка открывается при надавлива- 
нии вниз под влиянием опылителя. Тычиночные нити и столбик 
негибкие и не гнутся, следовательно, пыльники и рыльце торчат 
во время посещения опылителя и скрываются опять, когда 
опылитель улетает. Этот тип обнаружен у Trifolium, Astragalus и др. 

Во втором типе лодочка клювовидная и верхний край закрыт, 
за исключением удаленного от середины кончика, где находится 
небольшое отверстие. Пыльники открываются и сбрасывают свою 
пыльцу в клюв. От попадания в лодочку пыльцу предохраняют 
расширенные концы нитей. Когда на лодочку давят снизу, эти 
концы функционируют как поршень насоса, выталкивая массу 
пыльцы из конца клюва, как тонкую сосиску !. Этот тип цветка 
обнаружен у Lotus и Coronilla. 

Третий тип также характеризуется вторичным преподноше- 
нием пыльцы, но здесь пыльца удаляется из лодочки верхней 
частью столбика, который резко изогнут и, как правило, на внут- 
ренней стороне густо покрыт тонкими щетинками. Этот тип 
свойствен Vicia, Lathyrus и т. д. 

Все эти три типа преподношения пыльцы функционируют 
многократно, так как пыльцы имеется гораздо больше, чем 
тратится во время первого посещения, и она хранится в лодочке 
для будущего использования. Прямой противоположностью этому 
являются взрывные цветки, которые принадлежат к нескольким 
родам и составляют четвертый тип. Принцип взрыва всегда 
одинаков: пестик и трубка, образованная тычиночными нитями, 
находятся в лодочке под давлением. Пока на цветок никто не сел, 
соединение между верхними краями лепестков лодочки доста- 
точно прочно, чтобы противостоять этому давлению, но допол- 
нительной силы, приложенной извне в результате посадки опы- 
лителя, оказывается достаточно для того, чтобы верхний край 
открылся и пестик выскочил, распространив при этом облачко 
пыльцы. У Medicago давление обусловлено действием пестика, 
который после взрыва давит на парус. У Genista давление 
производится чашечкой и веслами, которые после взрыва nepe- 
ходят вниз в правые углы по отношению к первоначальному. 
У Desmodium наблюдаются оба этих движения. У Cytisus scoparius 
тычинки и столбик скручены. Взрывной механизм более сложный, 
поскольку пять коротких тычинок ударяют опылителя под 


1 Дельпино сравнивал это с выделкой макарон. 
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брюшко, тогда как пять более длинных тычинок и обычно также 
столбик ударяют его по спине. 

У этих цветков пыльца является первичным аттрактантом, и 
сильное высыпание пыльцы, вызванное взрывом, гарантирует, что 
какая-то часть пыльцы все же будет использована для опыления, 
даже в том случае, если большая ее часть была собрана опыли- 
телем для других целей. Взрывной механизм, описанный здесь, 
функционирует только один раз; нетрудно видеть, что шмелей 
не привлекают уже взорвавшиеся цветки С. scoparius. Вместе 
с тем мухи-журчалки часто повторно посещают взорвавшиеся 
цветки. Однако для опыления такие посещения не существенны. 
У Cytisus racemosus также функционирует взрывной механизм, 
но взрыв довольно слабый, и после первого посещения изменения 
в положении столь незначительны, что пыльники и рыльце опять 
скрываются в лодочке и позже могут функционировать как 
в обычном мотыльковом цветке типа 1. 

Другая незначительная модификация обычного мотылькового 
цветка в семействе касается трубки, образованной тычиночными 
нитями. У нектарных цветков десятая (верхняя) тычинка свободна, 
и два отверстия в ее основании дают доступ к нектару у осно- 
вания пестика. У цветков, производящих в качестве аттрактанта 
пыльцу, эти отверстия излишни, и десятая нить крепко связана 
с другими, образуя закрытую трубку. У Coronilla emerus ноготки 
всех лепестков свободны, поскольку у нее нет нектара, тогда 
как в нектарных цветках лепестки, особенно парус, сжимают 
друг друга, образуя внешнюю трубку, в которую можно про- 
никнуть только спереди. Удлиненная чашечка может способство- 
вать этому, например, у Anthyllis. У Trifolium pratense лепестки 
образуют узкую длинную (9 — 10 мм) трубку, в которой остаются 
свободными только самые наружные части лепестка, выполняю- 
щие движения, описанные выше. У Arachis hypogaea имеются 
даже более длинные трубки, HO их функции неясны (Heide, 1923), 
за исключением наружной части цветка, хранящей завязь в более 
защищенном месте около земли. Фогель (Vogel, 1954) сообщает 
о Сатоепяа, произрастающей в Африке и опыляемой бражни- 
ками; это растение имеет трубку длиной 7 см. 

Несмотря на отмеченные модификации, во всех упомянутых 
таксонах наблюдаются типичные мотыльковые цветки. Однако 
внутри семейства найдены более резкие отклонения в морфоло- 
гии и экологии цветка. В некоторых случаях цветок утрачивает 
свою форму, при этом исчезают различия между его членами. 
У Petalostemon цветок почти правильный, короткотрубчатый, 
с репродуктивными органами, выступающими из трубки. Плот- 
ные соцветия образуют вторичные щетковидные элементы аттрак- 
тации, и опыление является очень «грязным» вследствие того, 
что оно осуществляется самыми разнообразными насекомыми — 
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OT аллотропных до эутропных. Это соответствует типу Mentha 
в развитии цветка с зевом. Теоретически этот тип также может 
быть примитивным. Дегенерация происходит через автогамию 
(Vicia lathyroides) к клейстогамии (Lespedeza). У Hardwickia 
(Caesalpiniaceae) венчик утрачен и цветок анемофильный. 

У Centrosema, Canavalia и других цветок перевернут. Плоский 
парус образует обширную посадочную площадку для крупных 
пчел, и остальная часть цветка висит над входом в нектарник 
как верхняя губа цветка с зевом. В таком цветке разделены две 
функции: образование посадочной площадки и принятие пыль- 
цы, которые, как правило, объединены в мотыльковом цветке. 
В результате образуется своего рода двугубый цветок. Однако 
в этих цветках механизм получения пыльцы такой же, как в мо- 
тыльковом цветке типа 3, т.е. как у Vicia. Чтобы раздвинуть 
парус и лодочку, требуются большие усилия, так как эти части 
цветка закреплены по-разному в основании лепестков (уап 
der Pil, 1954). Автогамии не происходит. 

Более любопытное изменение в направлении плоскости сим- 
метрии обнаружено у Phaseolus, у которой пестик, трубка, образо- 
ванная тычиночными нитями, и закрытая клювоподобная лодочка 
спирально закручены. У Ph. vulgaris спираль делает один оборот 
с сопровождающейся незначительной асимметрией паруса. Этот 
вид обычно автогамный. У Ph. caracalla этот принцип доведен 
до крайности; спираль лодочки образует не менее четырех обо- 
ротов. При этом симметрия цветка полностью нарушается и ле- 
пестки принимают новое положение: парус в латеральной, а весла 
в срединной плоскости. Помимо того что пыльца располагается 
сбоку от опылителя, эта фантастическая структура функциони- 
рует еще, подобно структуре у Vicia и др., т.е. пыльца счесы- 
вается концом столбика. Эти цветки обычно посещает крупная 
пчела Xylocopa augusti (Schrottky, 1908), и, поскольку в цветках 
имеется большое количество нектара, они надолго задерживают 
пчелу (30 с). Структуры, подобные этой, не типичны. Чрезвы- 
чайно интересно, что спиральные лодочки обнаруживаются также 
и y других видов, не родственных Phaseolus (Lathyrus rotun- 
difolius; К. Feegri), и этот же самый принцип характерен для 
Pedicularis (Wendelbo, 1965). 

Как упоминалось вначале, мотыльковый цветок приспособ- 
лен к посещению пчелами, которые, вползая в цветок, раздви- 
гают лепестки. Пыльца собирается на брюшке насекомого. При 
этом наблюдается соответствие в размерах цветков и пчел. Могут 
быть эффективными и другие опылители, похожие своим поведе- 
нием на пчел. Так, бабочки достигают нектарников с помощью 
своих хоботков, не заставляя раздвигаться лепестки, следова- 
тельно, они являются нектарными ворами. 

Некоторые РарШопасеае — орнитофилы, и их цветки соот- 
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ветственно изменены. В частности, парящие птицы не могут 
заставить цветок открыться. Уже была упомянута Camptosema 
nobile, имеющая открытую трубку, образованную лодочкой и вес- 
лами. У Clianthus puniceus цветок образует вертикальную полоску, 
причем парус загибается кверху, а другие лепестки — книзу. Обе 
части цветка — узкоконические. Весла очень маленькие, не соеди- 
нены с лодочкой и не имеют никакого функционального значения 
в процессе опыления. У себя на родине (Новая Зеландия) эти 
цветы посещаются птицей — медососом стич (Prostemadera 
novaeseelandiae). Пыльца попадает на голову опылителя (McCann, 
1952). При культивировании этих растений в странах, где живут 
колибри, они посещаются и этими птицами. 

Дальнейшие изменения, связанные с орнитофильностью, 
можно наблюдать у Erythrina. E. crista galli (тропическая Америка) 
имеет очень жесткие цветки, которые перевернуты, подобно 
цветкам Centrosema. Однако здесь парус отогнут книзу и даже 
немного назад, так что он не может быть использован в ка- 
честве посадочной площадки. Весла уменьшены и их почти нет, 
тогда как лодочка образует очень жесткую закрытую трубку, 
положение которой по отношению к оси цветка не может быть 
изменено без ее разрушения. Пыльники и столбики свободно 
выставлены на конце трубки лодочки, и цыльца откладывается 
нототрибически на птицах-опылителях, посещающих цветки. Эти 
цветки могут опыляться и шмелями, но отсутствие приспособле- 
ний для таких посетителей сказывается на весьма неуклюжем 
поведении пчел, которые садятся на лодочку и с трудом караб- 
каются по ней к центру цветка. Эти цветки очень богаты нек- 
таром, который вытекает из тычиночной трубки в основание 
лодочки. Отложение пыльцы на верхней части головы птиц-опы- 
лителей исключает этот цветок, подобно цветкам Centrosema, из 
группы мотыльковых цветков и означает, что он должен быть 
отнесен к группе сильно видоизмененных цветков с зевом, при- 
способленных к орнитофилии (например, Salvia splendens). Все 
виды рода Erythrina — явные орнитофилы; виды цветков, которые 
опыляются птицами и встречаются на других континентах, не 
всегда перевернуты и, таким образом, все еще остаются в группе 
мотыльковых цветков. У Е. variegata var orientalis соцветие 
принимает вид мотылькового цветка второго порядка (Docters 
van Leeuwen, 1931), тогда как, по мнению Элиота (Elliot, 1890), 
Е. caffra таким же образом формирует щетковидный цветок. 


13.2. ЦВЕТКИ С ЗЕВОМ У TUBIFLORAE 


В этом порядке цветки с зевом встречаются часто, особенно 
в двух семействах Labiatae и Scrophulariaceae, которые мы здесь 
и будем главным образом рассматривать. Так как обсуждается 
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только тип цветков, мы приводим примеры из обоих семейств, 
не делая разграничений. 

Типичный пример цветка с зевом — Galeopsis speciosa (с. 308). 
Характерные свойства цветка следующие: 

1. Основания лепестков образуют трубку, разделенную на 
дистальную (нижнюю) часть, состоящую из трех лепестков, и 
проксимальную (верхнюю) часть, включающую два других 
лепестка. Нижняя часть повернута наружу и вниз, образуя поса- 
дочную площадку для опылителя (нижняя губа), обычно с неко- 
торыми отклонениями, представляющими собой, по-видимому, 
приспособления, содействующие опылителям в их движении и 
получении точки опоры. Проксимальная часть (верхняя губа, или 
шлем) продолжается вверх, как и трубка, а затем сжимается, 
образуя шлем. 

2. Нектар образуется в основании завязи и заполняет дно 
трубки. 

3. Пыльники и рыльце расположены под шлемовидным 
концом верхней губы. Они защищены от дождя и касаются 
спинки насекомого, которое просовывает голову в верхнюю ши- 
рокую часть трубки. Зигоморфия цветка с зевом обеспечивается 
главным образом размером одной из частей цветка. Диаграмма 
зигоморфии обусловлена лишь отсутствием пятой средней ты- 
4HHKH, которая мешала бы движению насекомого. 

Этот тип, показанный на примере G. speciosa, с небольшими 
изменениями найден во многих близких родах: Stachys, Glechoma 
и других. Пыльники и рыльца могут быть в разной степени 
закрыты верхней губой; у Teucrium верхняя губа редуцирована. 
Морфология пыльников и характер пыльцы изменяются от 
обычно открывающейся теки со слипшейся пыльцой до структур, 
напоминающих ящики и образованных всеми четырьмя теками, 
из которых высыпается сухая пыльца при контакте с опылителями. 

Однако G. speciosa представляет собой уже довольно развитый 
тип. Более примитивным представителем является Digitalis pur- 
ригеа; у него колокольчатый цветок, обладающий почти радиаль- 
ной симметрией без ярко выраженной разницы между верхней 
и нижней губами. Цветок достаточно широкий, так что опылители 
(шмели) могут вползать в него, как в настоящий колокольчатый 
цветок. Но положение пыльников такое же, как у Galeopsis, 
и опыление — нототрибическое. У D. Janata большая длинная 
дистальная часть цветка образует нижнюю губу, на которую 
садятся опылители. Еще более примитивные типы обнаружены 
B подсемействе Pseudosolanoideae (сем. Scrophulariaceae), в котором 
цветки чашевидные и в них не проявляется никакой тенденции 
к размещению пыльников в верхней или нижней частях. Подоб- 
ные типы цветков — колокольчатые и часто с выступающими 
наружу тычинками — характерны для Mentheae; это не настоя- 
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щий примитивный тип цветка, они редуцируются в связи с раз- 
витием щетковидных элементов аттрактации второго порядка 
в плотных соцветиях. Эти типы цветков опыляются мухами 
и низшими перепончатокрылыми зачастую очень «грязно». 

Значительные усовершенствования по сравнению с цветками 
С. speciosa наблюдаются у видов, опыляемых дневными или 
ночными бабочками; у таких цветков трубка венчика длинная, 
а тычинки могут быть с подвижными или неподвижными пыль- 
никами (Orthosiphon, Catopheria). Волоски в трубках служат для 
защиты от мелких нектарных «воришек» (Stachys, Salvia, Scutellaria 
ит. д.). Прицветники входят в элементы аттрактации, иногда пол- 
ностью замещая в этой функции венчик (виды Salvia, Lavandula, 
Castilleja). 

Еще более глубокие различия обнаружены у видов Salvia, где 
классическим примером является S. patens. Благодаря исследова- 
ниям Корренса (Correns, 1891) и более поздних авторов (Werth, 
1956; Vogel, 1954) стали известны многие типы цветков этого рода. 
Наиболее примитивные типы имеют короткий изогнутый связник, 
в результате чего формируется У-образная тычинка с двумя фер- 
тильными теками (Hedge, 1960). Среди типов с короткими нитями 
и длинным (вернее широким) связником 5. officinalis, у которой 
обе теки фертильны, является более примитивным типом, чем 
5. pratensis, где нижняя тека стерильна, но механизм один и тот 
же у обоих видов. Очевидно, пыльца нижней теки не может 
быть эффективной при опылении. Промежуточная стадия пред- 
ставлена 5. glutinosa, у которой исходный характер нижней части 
пыльника все еще можно узнать, даже если пыльник стерилен. 
Эволюция этих двух видов через 5. pratensis достигает своей 
кульминации у 5. horminum, у которой нижняя тека не разделена, 
что не дает возможности прогрессивно развиваться цветку. У дру- 
гих видов ЭТОТ замечательный механизм явно дегенерирует. 
Пыльник 5. verticilla неподвижно прикреплен к нити; однако от- 
сутствие нижней части пыльника предполагает его происхождение 
от формы с подвижными пыльниками, например от 5. pratensis. 
У 5. verticillata цветок опыляют шмели, которые толкают назад 
верхнюю губу. 

Интересную пару представляют симпатрические 5. mellifera 
и 5. apiana, описанные К. и В. Грантами (Grant, Grant, 1964); 
цветки первой устроены нормально и опыляются небольшими 
одиночными пчелами. У цветков S. apiana отсутствует верхняя 
губа, для них характерен взрывной механизм, который приводится 
в действие нижней губой; опыляется это растение только круп- 
ными пчелами Xylocopa. 

Если наиболее подходящие опылители европейских видов 
Salvia — шмели, то на других континентах эти растения опыляются 
другими группами животных. В Южной Африке встречаются пред- 
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ставители секции Nactosphace, имеющие главным образом фиоле- 
товые, короткотрубчатые цветки, опыляемые шмелями. У одного 
вида (5. аигеа) сохраняется механизм «качелей», но цветок ста- 
новится золотисто-оранжевым. Он имеет большой диск, трубку 
длиной 45 мм, нижняя губа отогнута назад. Трубка наполнена 
нектаром. Указатели нектара и запах исчезли. Это, как правило, 
свидетельствует о прямом функциональном изменении единицы 
опыления в целом в направлении орнитофилии. Еще в 1890 г. 
Скотт Эллиот наблюдал опыление птицами. 

В Америке в абсолютно другой секции (Еизрйасе) мы находим 
ряд более или менее орнитофильных видов: 5. coccinea, 5. gesne- 
riaefolia, S. heeri и S. splendens, последний из которых проявляет 
самую высокую адаптацию. Визуальная аттрактация обусловлена 
интенсивно красным венчиком, и даже чашечка такого же крас- 
ного цвета. Цветок трубчатоподобный, длиной 35 мм с боковым 
входом. Нижняя губа почти полностью редуцирована, посадочной 
площадки для опылителя нет. Цветок не имеет запаха, но каждый 
ребенок знает, что трубка содержит большое количество нектара. 
Орнитофильный синдром вряд ли мог быть более отчетливым, 
и опыление колибри было описано еще в 1881 г. (Trelease). 

Сложный механизм типа «качели», характерный для S. praten- 
sis, y S. splendens дегенерирует — нити более параллельны общему 
направлению цветка и пыльников, чем у 5. pratensis, и для 
движения внутри трубчатоподобного цветка очень мало простора. 
В связи с этим наблюдения за процессом опыления проводить 
очень неудобно. Кажется, что пыльники опускаются вниз (см. 
Galeopsis) просто в результате расширения венчика, нижняя часть 
которого расчленена на многочисленные зубчики. Парящие птицы 
встряхивают цветок, что приводит к высыпанию пыльцы и осе- 
данию на их головах. Разница между этим видом и 5. аигеа, 
который посещается садящимися на цветок птицами, значительна. 
Однако цветок S. splendens также приспособлен для посадки птиц, 
и на Яве oH опыляется нектарницами (van der Pijl). Примером 
орнитофильного вида может служить 5. involucrata, у которой 
механизм «качелей» еще функционирует благодаря раздуванию 
трубки венчика ниже входа. 

В горах Явы ван дер Пэйл наблюдал смешанное произрас- 
тание 5. splendens, других видов и 5. coccinea (с розовой, длинной 
трубкой, все еще двугубой, но без рычага, следовательно, полу- 
орнитофильного типа). Шмели роились вокруг этих растений. 
Некоторые из них цеплялись за губу 5. сосстеа, хотя трубка 
была для них слишком длинной, и острый сгиб не давал воз- 
можности достичь нектара, поэтому шмели часто прокалывали 
трубку. Однако 5. splendens в том случае шмели совершенно не 
посещали. 

Наконец, преимущественно голубой цвет этого мелиттофиль- 
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ного вида следует сравнить с ярким алым цветом орнитофиль- 
НЫХ ВИДОВ. 

Вероятно, существует также психофильный вид и, возможно 
даже, миофильный (S. lasiantha). 

Край венчика 5. splendens слишком узок, чтобы считать этот 
цветок принадлежащим к трубчатому типу (свободные части 
лепестков редуцированы). Другими примерами орнитофильных 
цветков с зевом, которые становятся трубчатоподобными, являют- 
ca Leonotis leonurus (Vogel, 1954) и Castilleja coccinea. Венчик 
последнего редуцирован и почти заключен в чашечку. Нижняя 
губа представлена только тремя маленькими зубчиками, тогда как 
верхняя губа включает пыльники и рыльце. Посадочной площадки 
для опылителя нет; введение какого-либо предмета в венчик за- 
ставляет верхнюю губу изгибаться вниз, открывая при этом 
пыльцу и рыльце. 

Развитие в направлении закрытого цветка обнаружено в раз- 
личных сериях. Одна из них представлена замаскированным 
цветком Anthirrhineae, а в качестве примера — Linaria vulgaris. 
Этот род выделяется особым образованием — шпорцем, который 
увеличивает трубку венчика до 10—13 мм. Наиболее правильный 
тип характерен для рода Anthirrhinum, в котором шпорец незначи- 
телен. Эти цветки интересны тем, что на их примерах отчетливо 
видны две тенденции, преобладающие в Rhinanthoideae: развитие 
структур, имеющих функцию указателей, и закрывание цветков. 

Простой тип цветка Rhinanthoideae представлен, в частности, 
цветками Melampyrum или Bartsia: более или менее горизонталь- 
ный, узкий, трубчатовидный цветок, в котором свободные части 
венчика малы, но достаточны для того, чтобы пчелы могли укре- 
питься на нем. Верхняя часть цветка сдавлена и прищемляет 
пыльник. Теки вертикальные и повернуты друг к другу. Они также 
и открываются со стороны, обращенной друг к другу, образуя 
четыре гнезда, в которых содержится пыльца. Для того чтобы 
добраться до нектара, пчелы вынуждены втискивать головки во 
внешнюю часть венчика, при этом он расширяется и гнезда 
с пыльцой открываются. Выступы, волоски и т. д. мешали бы 
контакту насекомого с пыльниками; сухая пыльца вытряхивается 
на спину насекомого. Рыльце обычно расположено за пыльником, 
а также весьма часто снаружи венчика. 

В роде Pedicularis этот тип совершенствуется в различных 
направлениях (по данным Nordhagen из работы Lagerberg et al., 
1957; исследования Macior, опубликованные между 1967 и 1977 гг.). 
Простейшие цветки Pedicularis симметричны, как Р. hirta, или 
слегка асимметричны, как Р. silvatica. Они отличаются от цветков 
Melampyrum вертикальным положением трубки венчика, большим 
углом между горизонтальной нижней губой и остальным цветком, 
а также наличием покрытых колючими волосками жилок, которые 
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направляют хоботки насекомых B определенных направлениях. 

Примитивным типом, подобным типу Melampyrum, является, 
возможно, P semibarbata, который опыляется одиночными пче- 
лами (Osmia sp.). 

Асимметрия сильнее выражена у P. palustris, который образует 
промежуточный тип и, кроме всего прочего, у Р. lapponica. Цве- 
ток у этих видов сохраняет то же самое горизонтальное поло- 
жение, как и у Melampyrum, но асимметричная нижняя губа 
затрудняет обращение с цветком, так что опылитель может про- 
никнуть в цветок, открывая его силой. Р. canadensis, очевидно, 
принадлежат к тому же самому типу, но в этом случае цветки 
имеют покрытые колючими волосками жилки только на правой 
стороне, тогда как левая «входная» сторона гладкая. (К. Fægri; 
Macior, 1968a). 

В этом роде наблюдаются два направления в развитии 
(Гл, 1948, 1949). 

Одно направление ведет к развитию клювовидного цветка, 
в котором шлем образует удлиненную, спирально закрученную 
трубку, как у P. groenlandica (Macior, 19686). У других венчик 
кроме того удлиняется, образуя прямую трубку с нижней губой 
в виде уплощенного выступа и клювовидного шлема (возможно, 
помещающегося под выступом). Об опылении последнего вида 
ничего не известно (ночные бабочки, вероятно, единственные 
опылители, использующие эту пыльцу). В клювовидном типе 
только рыльце находится внутри верхней губы, в клюве: пыль- 
ники расположены намного ниже, а рыльце и пыльники удалены 
друг от друга дальше, чем у вида с закрытой верхней губой. 

Другое независимое эволюционное направление привело к раз- 
витию цветков, как у P sceptrum-carolinum и некоторых других 
видов. P densiflora является орнитофильным с редуцированной 
нижней губой и красными цветками (синдром опыления колибри). 

У некоторых родов Labiatae цветок с зевом видоизменен 
и функционирует как мотыльковый цветок. Это видоизменение 
может заключаться в простом перевертывании либо вследствие 
скручивания некоторой части цветка, либо, например у S. nutans, 
вследствие висячего положения соцветия. У Ocymoideae (ср. 
иллюстрации у Tanaka, 1972) видоизменения обусловлены не 
перевертыванием цветка, а перемещением пыльников и столбика 
из верхней части цветка в нижнюю. Они в большей или меньшей 
степени скрыты в лодочкоподобной нижней губе. Хотя в этих 
цветках имеется жесткая структура, образованная тычиночными 
нитями и функционирующая так же, как и в цветках Papilio- 
пасеае, механизм здесь гораздо проще. Однако, как и в другом 
семействе, у Labiatae наблюдаются пветки с взрывным механиз- 
MOM (Hyptis и Епоре — американские, Aeolanthus — африканский; 
van der Pijl, 1972). У многих Ocymoideae отдельные цветки 
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несколько редуцированы и образуют плотные соцветия, представ- 
ляющие собой сложные элементы аттрактации второго порядка. 

Эти примеры служат наглядным свидетельством изменений 
в цветках с зевом у представителей губоцветных и норичниковых. 
Упомянем еще одно направление, а именно направление к авто- 
гамии, приводящей в конце концов к клейстогамии (например, 
5. verbenacea; Willis, 1895). Из-за очень близкого взаимного рас- 
положения рыльца и пыльников в правильном цветке с зевом, 
вероятно, происходит самоопыление, если нет каких-либо спе- 
циальных приспособлений, предотвращающих его, например явно 
выраженной дихогамии или, возможно, более частой херкогамии. 
Так, у S. pratensis или Pedicularis palustris необходимы лишь незна- 
чительные изменения, чтобы вызвать самоопыление. Самонесов- 
местимость полностью не изучена, но она, кажется, слабо вы- 
ражена y Labiatae. У растений Tuna Linaria minor самоопыление — 
явление само собой разумеющееся, и ему, как правило, сопут- 
ствует самосовместимость. 

Более сложный тип самоопыления характерен для мелкоцвет- 
ковых представителей семейства Rhinanthoideae, например для 
многих видов Euphrasia. Цветок в целом соответствует типу 
Melampyrum с ярко выраженной херкогамией, причем рыльце 
расположено за пределами верхушки венчика. Позже венчик уд- 
линяется, увлекая за собой частично сросшиеся тычинки, тогда как 
рыльце остается на месте, поскольку столбик не увеличивается 
в размере. Следовательно, пыльники приближаются к рыльцу, 
которое оказывается заключенным в верхней губе, и происходит 
самоопыление. 


Глава 14 


Экология опыления 
и видообразование 


В гл. 13 были описаны некоторые изменения в строении цветков 
в крупных таксонах, которым сопутствуют соответствующие из- 
менения в экологии опыления. Дискуссия о том, что первично — 
структурные изменения цветка или изменения в процессе опыле- 
ния, — лишена какого-либо смысла. Одно изменение не мыслимо 
без другого : структура цветка и система размножения и особенно 
поведение (а также морфология) опылителя должны развиваться 
одновременно (Haskell, 1954; Baker, 1960), даже если возникает 
односторонняя адаптация (например, в случаях обмана опыли- 
телей). 

Согласно законам систематики, многие структурные измене- 
ния, сопровождающие изменения в процессе опыления, должны 
рассматриваться как довольно незначительные и определяющие- 
ся только на уровне вида. Другие изменения — более значительны, 
например формирование открытой или закрытой трубки со срос- 
шимися тычиночными нитями у РарШопасеае. Этому явлению 
можно приписать большее таксономическое значение, чем оно 
того заслуживает, если не знать, что такое морфологическое 
изменение — просто ответ на наличие или отсутствие нектара 
в основании пестика. Поскольку цветок представляет собой пер- 
вичный орган опыления, вполне вероятно, что крупным таксонам 
будет присущ и общий способ опыления и общие морфологи- 
ческие признаки строения цветка. Вместе с тем, как показано 
в гл. 13, отклонения в процессе опыления, даже у близкород- 
ственных растений, могут обусловить сравнительно большие раз- 
личия. При построении хорошей таксономической системы не 
следует забывать о проблемах опыления, особенно когда интер- 
претируются изменения частей цветка (Pennel, 1948). 

С другой стороны, сходство в процессах опыления может 
быть причиной морфологического сходства, которое маскирует 
таксономические различия. Как пример одинаковых структур, 
встречающихся в таксономически далеко отстоящих друг от друга 
группах, можно упомянуть механизм типа «качели» у Salvia, об- 
наруженный также у Roscoea (Troll, 1929), и мотыльковые цветки, 
к которым возвращается помимо некоторых других растений 
Corydalis, причем у него имеется взрывной механизм, сходный 
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с механизмом у Genista (Miller, 1939). В этих случаях, функцио- 
нально сходные цветки принадлежат к таким далеким таксонам, 
что путаницы возникнуть не может, особенно когда структуры 
не гомологичны. Но легко видеть, что соответствующие сход- 
ства в более мелких таксономических группах могут привести 
к ошибке, если не учитывать функциональных аспектов. 

Поскольку вид представляет собой систему скрещивающихся 
популяций (Poulton, 1938), очевидно, что характер размножения 
и способ опыления также сильно влияют на процесс видообра- 
зования. Пока в каком-либо таксоне система перекрестного опы- 
ления постоянна, существующий обмен генами будет противо- 
действовать видообразованию, если, конечно, не возникнет несов- 
местимости или географических преград. Вместе с тем небольших 
сдвигов в системе опыления оказывается достаточно, чтобы на- 
чался процесс видообразования или раздельными сохранились 
совместимые таксоны, даже если они экологически и географи- 
чески симпатричны. Некоторые наблюдаемые в таксоне генети- 
ческие связи (Clausen, Hiesey, 1960) могут быть обусловлены 
более ограниченным по сравнению с распространением таксона 
в целом распространением конкретных опылителей или их боль- 
шей, чем y таксономистов, разборчивостью, например их способ- 
ностью различать формы, характеризующиеся очень незначитель- 
ными изменениями в строении цветков (Bateman, 1968). Долго 
дискутировался вопрос о том, что возникает первым: микро- 
географическое разделение, приводящее к развитию различных 
систем опыления и позднее к репродуктивной изоляции, или сдвиг 
в способе опыления, происшедший в результате какой-либо 
мутации без предшествующей географической изоляции. Наиболее 
вероятно, что встречаются оба типа развития (Grant, 1963). 

Если в большинстве таксонов, изолированных географически 
или не изолированных, дифференциация в способах опыления 
будет сопутствовать другой экологической дифференциации либо 
как ее причина, либо как ее следствие, то сильно отклоняю- 
щаяся от нормы система опыления у Ophrys, очевидно, приводит 
к состоянию, которое несколько вольно можно назвать «роско- 
шество», не связанное с другой экологической дифференциацией 
(«разнообразие просто ради разнообразия»; Heslop-Harrison, 
1958). Но не все экологи согласны с этим. 

К. Грант и В. Грант (Grant, Grant, 1968) сообщили о том, 
что один из подвидов в комплексе Ipomopsis aggregata факуль- 
тативно опыляется колибри и бражниками, а для другого xa- 
рактерны цветки, опыляемые пчелами. Авторы утверждают, что 
это может быть начальной точкой эволюционной дивергенции, 
вероятно, не только между подвидами, но и внутри подвидов. 

В качестве другого примера можно упомянуть, что различия 
в величине клювов питающихся на цветках птиц и как следствие 


252 Глава 14 


различия в длине трубок цветков дают начало видообразованию 
путем генетической изоляции. 

Помимо специфического аромата или формы (приводящих 
к олиготропии) и постоянства цветков другие признаки могут 
способствовать установлению экологических преград, содействую- 
щих видообразованию, например четко выраженный суточный 
ритм. Пчелы с «временной памятью» адаптируются быстро. 
Шмели, по-видимому, даже ждут, паря около цветков, пока они 
не откроются (Bombus lapidarius у цветков Cichorium intybus; 
Thijsse, 1934). Пономарев (1966) и Пономарев и Русакова (1968) 
показали, что суточные ритмы также играют важную роль 
в видообразовании у анемофильных растений. 

Благодаря тому что таксономисты предпочитают использовать 
главным образом признаки цветка, легко узнавать видообразова- 
ние, обусловленное различиями в системах опыления. Необходимо 
отметить, что теоретическая основа для такого распознавания, 
а именно предполагаемый болыший консерватизм цветков в их 
реакции на воздействие внешних факторов по сравнению с реак- 
циями вегетативных органов, на самом деле ошибочна. 

Беспорядочный перенос пыльцы неспециализированным векто- 
ром (и абиотическое опыление наиболее часто) способствует 
сохранению однородности в больших популяциях. Даже если 
среднее расстояние массивного ветроопыления не очень велико, 
общий эффект будет сглаживать любые различия, имеющие тен- 
денцию к закреплению, и’тем самым препятствовать видообра- 
зованию (Heslop-Harrison, 1959, библиография в этой работе). 
Такое сглаживание может не обязательно привести к однородной 
популяции, но внутри большой популяции это приведет к обра- 
зованию клинов (сравните условия в лесах умеренной зоны, где 
большинство видов — ветроопыляемые). При одинаковых усло- 
виях обитания популяция, опыляемая различными олиготропными 
опылителями или специализированными постоянными опылите- 
лями, будет распадаться на более мелкие единицы, которые при 
благоприятных условиях образуют новые виды. 

В соответствии с предположением Хеслопа-Харрисона (Heslop- 
Harrison, 1958) мы отметим, что приуроченность какого-то опы- 
лителя (опылителей) к конкретному местообитанию внутри общего 
ареала этого вида может привести к изоляции экотипов, которые 
способны позднее развиться в более четко дифференцированные 
таксоны. К нашему удивлению, Майр (Мауг, 1947), подчеркивая, 
что: «Гипотеза симпатрического видообразования излишня... 
Вид — это собрание экологически разных популяций», — не вклю- 
чает в число экологических факторов системы размножения, 
и в частности опыление у растений. 

Необходимо особо подчеркнуть, что очень большое постоян- 
ство шмелей и других более высоко организованных опылителей 
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может по своему генетическому эффекту быть почти равным 
автогамии в создании гомозиготности и генетического разнооб- 
разия. Но только почти, потому что всегда будут происходить 
случайные перекрестные опыления, которые будут поддерживать 
по крайней мере более мелкие популяции вместе и предохранять 
их от дезинтеграции в многочисленные микротаксоны, характери- 
зующиеся автогамными и особенно апогамными группами, на 
самом деле свидетельствующими о некотором морфологическом 
оскудении (Nilsson, 1947). 

Уже Чарлз Дарвин (Darwin, 1890) осознал важность систем 
размножения, рассматривая два вида Platanthera: P. chlorantha 
и Р. bifolia, которые различаются главным образом углом откло- 
нения поллиниев и, следовательно, взаимным расстоянием между 
клейкими дисками. В наши дни многие таксономисты считают 
эти различия слишком незначительными для того, чтобы оправ- 
дать выделение особого вида, но точка зрения Дарвина состоит 
в том, что различия между двумя системами опыления доста- 
точны для сохранения отдельного таксона. 

Недавно описанный пример, ставший уже классическим — 
это случай опыления у Aquilegia (Grant, 1952). А. formosa имеет 
красный цветок и опыляется колибри, тогда как А. pubescens 
имеет беловатый цветок и опыляется бражниками. В соответ- 
ствии с разными опылителями меняется и положение цветка, 
а также длина нектарного шпорца. Ареалы этих двух видов 
в определенной степени перекрываются, и при опылении полу- 
чаются фертильные гибриды, причем опыление, возможно, про- 
изводится не различающими цветки шмелями — сборщиками 
пыльцы. Гибриды страдают от обычных эффектов обратного 
скрещивания (Anderson, 1939), и различия в системах опыления 
приведут к его предотвращению. Бражники будут опылять гибрид 
и A. pubescens, тогда как колибри посетят гибрид и A. formosa. 
Промежуточный гибрид будет предпочтительнее, и, таким обра- 
зом, чужие гены снова выпадут. Следовательно, гибридная по- 
пуляция расщепляется вновь. Грант (Grant, 1952) считает, что 
пять больших подразделений этого рода разделены благодаря 
механизмам опыления, они могут существовать бок о бок, тогда 
как виды внутри каждого подразделения будут сливаться, если 
окажутся вместе. Это приводит к несколько тревожному общему 
заключению, что одним из наиболее важных условий для сох- 
ранения «хороших» видов, если они совместимы, являются их 
различия в опылении. И далее, что эксперименты по гибриди- 
зации в садах бессмысленны, если они не сопровождаются изу- 
чением систем опыления, а оцениваются значением видовых ог- 
раничений в природе. Обращает на себя внимание описанный 
Мак-Нотоном и Харпером (McNaughton, Harper, 1960) случай 
с пятью симпатрическими видами Рарауег, которые существуют 
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в природе обособленно благодаря постоянному опылению 
пчелами. 

Позднее проблема опыления Aquilegia обсуждалась Чейзом 
и Равеном (Chase, Raven, 1975), которые обнаружили, что опы- 
лители (колибри и шмели) не различают двух видов Aquilegia. 
Тем не менее эти два вида существуют отдельно. Миллер 
(Miller, 1973, 1978), рассматривая другую пару видов одного 
и того же рода, пришел к выводу, что «системы опыления 
в каждой паре видов могут усиливать основные экологические 
различия между видами, но опыление ...He должно рассматри- 
ваться как первичный механизм, обусловливающий изоляцию 
видов по крайней мере не в том смысле, который вкладывает 
в это Грант (Grant, 1952)». Математическая разработка этой 
проблемы проведена Строу (Straw, 1972). Как отмечал позднее 
Грант (Grant, 1976), скорость и эффективность такого процесса 
в силу необходимости должны зависеть исключительно от пред- 
почтения насекомым одного цветка другому, а также от характера 
местообитания и случайного неизбежного опыления неразборчи- 
выми опылителями. Кроме того, питание различных опылителей 
цветками зависит от доступности цветков. Если A. formosa 
отсутствует, колибри будут вынуждены посещать другие растения, 
а именно A. pubescens, к которым они менее приспособлены 
и которых они избегают, если находят более подходящую пищу. 

Вместе с тем если гибридизация вызвана нарушением равно- 
весия и два совместимых вида, которые перед этим были геогра- 
фически изолированы, переселяются в одно место, то общие не- 
различающиеся системы размножения могут привести к исчезно- 
вению родительских видов (Morley, 1971). Вспомните хорошо 
известный случай с Symphytum officinale, S. asperum и их инвазив- 
ным гибридом. S. “ирапфсит” 

Левин и Андерсон (Levin, Anderson, 1970) с помощью матема- 
тических методов проанализировали ситуацию, когда два расте- 
ния, цветущие в одно и то же время, конкурируют за одного и 
того же опылителя. Авторы пришли к заключению, что это долж- 
но привести к элиминации малочисленного вида, «так как он стра- 
дает от большого числа гетероспецифических опылений». Ho 
давно известно, что два вида не могут занимать одну и ту же 
экологическую нишу. Поскольку ниши обычно не совсем иден- 
тичны, конкурентные отношения на самом деле будут различными 
и не приведут к окончательной элиминации. 

Математический анализ теорий эволюционного видообразо- 
вания предсказывает, что наибольшая плотность «жертвы» (B на- 
шем случае, цветков, которые должны посещаться опылителями) 
приводит к увеличению специализации «хищника» (Pulliam, 1974). 
Такая гипотеза не согласуется с экологией опыления: некоторые 
наиболее специализированные, т. е. ограниченные, стратегии опы- 
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ления характерны для растений с низкой плотностью и неболь- 
шой численностью (наиболее удачный пример — Орйгу5). Однако 
в качестве примера можно привести и многие другие виды. 
Хорошо заметные растения, образующие скопления, чаще всего 
не имеют специальной стратегии опыления, но вместе с тем 
значительное постоянство опылителя (причина этого в специали- 
зации) поддерживает малочисленные виды в состоянии конкурен- 
ции [это показано Левиным и Андерсоном (Levin, Anderson, 1970)]. 

Интересно также развитие синдрома опыления у Aquilegia, 
поскольку формирование шпорцев, различающихся у примитивных 
и продвинутых в эволюционном отношении цветков, может быть 
обусловлено единственной (повторяющейся?) мутацией (Prazmo, 
1960; Baker, Hurd, 1968). 

С другой стороны, случаи образования гибридов у энтомо- 
фильных растений, сохранение их в природе при обратном 
скрещивании, вероятно, должны зависеть от «нахождения» ими 
собственных опылителей. Tax, Строу (Straw, 1956) описал два 
вида Penstemon: P centranthifolius и P. palmeri, первый из которых 
опыляется колибри (Calypta anna и С. costae), а второй — пче- 
лами (Xylocopa californica и X. orpifex). Промежуточный вид 
P spectabilis может рассматриваться как гибрид, который cy- 
ществует, поскольку он имеет своего собственного опылителя, 
а именно осу Pseudomasaris vespoides. Сходным образом нетипич- 
ная Stanhopea tricornis, вероятно, является гибридом между 
Sievekingia и собственно Stanhopea, причем и в данном случае 
установление видового статуса этого гибрида обусловлено воз- 
никновением специфической системы опыления (Dodson, Frymire, 
1961а). Круден (Cruden, 1972) утверждает, что три подвида 
Nemophila menziesii развиваются в направлении образования от- 
дельных видов вследствие того, что они имеют различных опы- 
лителей. 

Следовательно, видообразование у растений — не только во- 
прос генетической нестабильности, но, возможно, и в равной 
степени, вопрос, связанный с системами скрещивания. Чем больше 
число различных специализированных опылителей, тем больше 
возможностей новой форме (любого происхождения) утвердиться 
как виду. Интенсивное видообразование во влажных тропиках 
обусловлено большим обилием насекомых в этой части планеты 
(уап 4ег РШ, 1969). 

Успешное закрепление растений в новых местообитаниях в том 
случае, если у него не возникает автогамии, зависит OT при- 
сутствия соответствующих опылителей. Этим объясняется преоб- 
ладание автогамии — факультативной автогамии — у переселяю- 
щихся в новый ареал растений. Растения с очень специфич- 
ной системой размножения обладают, следовательно, ограничен- 
ными возможностями в заселении новых местообитаний. 
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Между прочим, распространение гибридов в природе — одно 
из наилучших доказательств того, что аллогамное опыление 
действительно имеет место. Например, существование гибридов 
Cypripedium, описанных Мандлом (Mandl, 1924), показывает, что 
независимо от возможного аттрактанта C. calceolus должен pe- 
гулярно посещаться неспециализированными опылителями, а гиб- 
риды Ophrys apifera свидетельствуют о том, что это обычно 
автогамное растение иногда перекрестно опыляется (Schremmer, 
1959). 

Системы опыления влияют также на видообразование у опы- 
лителей. Линсли и Мак-Свейн (Linsley, MacSwain, 1959), рассмат- 
ривая этот вопрос, пришли к заключению, что близко симпатри- 
ческие виды опылителей, использующие один и тот же источник 
пыльцы, могут возникнуть только в условиях географической 
изоляции и соединиться лишь впоследствии. У олиголектичных 
видов видообразование должно зависеть от географической 
и(или) экологической изоляции. Очевидно также, что равновесие 
между продукцией семян и образованием нектара как предпочи- 
таемой пищи также сильно влияет на видообразование в соот- 
ветствующих группах птиц, например у какаду. ` 
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Один из интересных аспектов экологии опыления касается свя- 
зи между растением и опылителем на индивидуальном уровне, 
T. €. индивидуальным опылителем и индивидуальным растением. 
Многие исследования проводятся без учета этой простой связи, 
а касаются общей активности опылителей на всех растениях, 
например подробные исследования Линсли и его сотрудников 
(Linsley et al., 1963— 1973), посвященные пчелам, посещающим 
различные виды Oenothera. 

Изучение сообществ с позиций экологии опыления началось 
только недавно. Долгое время внимание уделялось лишь отри- 
цательным эффектам: конкуренции диких растений за тех опыли- 
телей, которые необходимы для сельскохозяйственных культур. 
Известна также и другая сторона этого вопроса: долгоживущие 
опылители нуждаются в дополнительных источниках пищи, что- 
бы поддерживать численность популяции на высоком уровне, 
что необходимо для успешного опыления культуры в короткий 
период массового цветения. Поэтому, возможно, необходимо 
создать обширную популяцию опылителей в сообществе перед 
цветением культурных растений. В более разнообразных природ- 
ных растительных сообществах условия гораздо сложнее. При- 
меры таких взаимоотношений неоднократно приводились в пре- 
дыдущих главах. 

Монолектичный опылитель не представляет никакой пробле- 
мы. Это, если можно так сказать, истинная связь «один к од- 
ному», и в условиях сезонного климата жизненный цикл опыли- 
теля следует за ритмом цветения. Если цветок также моно- 
филический, этот процесс еще более прост. Когда происходит 
опыление, эти виды — и животное, и растение — отделяются от 
сообщества, часть которого они составляют. 

Обычно сроки жизни опылителя и цветка точно не совпа- 
дают: первому для питания необходимо более чем одно расте- 
ние, а последнему во время цветения требуется более одного 
опылителя. Поэтому важно, чтобы в этом сообществе постоянно 
поддерживался поток энергии, хотя бы на минимальном уров- 
He, для сохранения популяции опылителя. Насекомое, которое 
необходимо для опыления определенного вида растения, может 


238 Гава 15 


нуждаться в большем количестве энергии, чем ему предостав- 
ляет растение, вследствие, например, слишком короткого пе- 
риода цветения. Пыльца шести различных анемофильных рас- 
тений соленых болот служит для поддержания популяции 
шмелей (Pojar, 1973). При этом ветроопыляемый донор не имеет 
от этого никакой выгоды. Еще более подходящий пример — 
это пыльцевые и нектарные воры. Сохранение популяции их 
кормовых растений зависит от активности некоторых других 
насекомых, которые опыляют эти растения. Если опыления не 
произойдет, кормовые растения исчезнут из сообщества и воры 
вынуждены будут искать другой источник пищи или будут 
обречены на вымирание. 

Исходя из биоценотических взаимоотношений, всех орхидных 
следует считать паразитами, так как их пыльца не исполь- 
зуется опылителями. Паразитизм наиболее четко выражен у тех 
орхидных, которые не дают опылителю никакой компенсации 
(в виде первичного аттрактанта). Поэтому опылителям орхид- 
ных для поддержания своей популяции необходимо доставать 
белок, а также другие поставляющие энергию вещества из 
иных источников. Наивысшая форма паразитизма представлена 
у видов Arisaema и Pinelia, убивающих опылителей (Vogel, 
19656). 

В некоторых сообществах может появиться избыток опы- 
лителей, а с ним — и проблема достаточного количества пищи 
для них. Возникающая в результате этого конкуренция будет 
иметь более значительные эволюционные последствия для опы- 
лителя, чем для растения. В других сообществах имеется боль- 
ше растений, чем необходимо для питания популяции насеко- 
мых, и стратегии опыления должны соответствовать этой 
ситуации. Одна из стратегий — дифференцированное цветение: 
виды с различным временем цветения занимают различные 
временные ниши и, следовательно, не конкурируют друг с дру- 
гом. Это особенно важно для более слабых конкурентов, ко- 
торые теряют своих опылителей, когда становятся доступными 
более выгодные источники пищи. Дифференцированное цветение 
может быть суточным и сезонным. Изучая растительные сооб- 
щества в Британской Колумбии, Пойяр (Pojar, 1974) пришел 
к выводу, что наличие или отсутствие насекомых-опылителей 
представляют собой ограничивающий фактор для полового 
размножения многих энтомофильных видов. В стабильных со- 
обществах должно поддерживаться равновесие между числен- 
ностью опылителей и количеством пищи для них, причем эта 
пища предоставляется либо исключительно растением, которое 
должно быть опылено, либо другими членами сообщества. 

Дифференцированное сезонное цветение имеет наиболее важ: 
ное значение в условиях климата с непрерывным: или очень 
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продолжительным сезоном опыления. По направлению к Арк- 
тике сезоны становятся все короче, и дифференцированное 
цветение становится невозможным. Колебания в предоставле- 
нии пищи и в появлении опылителей должны быть синхрон- 
ными. Это одинаково важно как для суточных, так и для се- 
зонных колебаний. Уайзер (Waser, 1978) показал, что если пе- 
риоды цветения перекрываются, то продукция семян у двух 
видов, имеющих общего опылителя, снижается из-за потери 
пыльцы при межвидовых опылениях. 

Масиор (Macior, 1971) высказал точку зрения о существо- 
вании симбиоза в опылении между растениями, растущими 
в одном и том же местообитании. Erysimum атоепит и Primula 
angustifolia симпатричны и цветут синхронно. Оба вида опыляют- 
ся питающимися нектаром матками шмелей в то время, когда 
других цветов мало. Точно так же Е. nivale и Polemonium vis- 
соѕит опыляются одними и теми же опылителями. Когда — по 
самым различным причинам — популяции каждого из этих расте- 
ний слишком малы для поддержания популяции опылителя, 
этот симбиоз расширяет функциональный объем растительной 
популяции. Ёсли один вид — основной, а другой — иммигрант 
или просто минорный вид, то последний рассматривается как 
миметический. Он будет извлекать пользу из популяции опы- 
лителя, поддерживаемой первым видом. 

Pedicularis groenlandica и Dodecatheon pauciflorus формируют 
сходные симбиотические пары, HO в этом случае пыльца отла- 
гается на различных частях тела опылителя шмеля. Другая 
пара — Cassia fasciculata и Solanum rostratum (Thorp, Estes, 1975), 
имеющая цветки с пыльниками, открывающимися порой, которая 
используется во время «доения» или встряхивания, или по- 
средством энантиостилии. 

Случаи, когда один член пары подражает другому, но не 
предоставляет опылителю никакой компенсации, следует рас- 
сматривать как паразитическое пове ; примером может слу- 
жить опыление у Orchis (Dafni, Ivry, 1980). Явление, когда 
оба члена пары предоставляют опылителю награду, следует рас- 
сматривать как конвергенцию аттрактации. Это явление наблю- 
дается у видов Oncidium и Malpighiaceae, зависящих от пчел 
(Vogel, 1974). 

Опылители также могут образовывать пары. Если один вид 
опылителя более эффективен, чем другой, с которым он конку- 
PHpyer, это может привести к адаптации цветков к более эффек- 
тивному опылителю вследствие лучшей продукции семян. При- 
мер, приведенный Колуэллом и др. (Colwell et al., 1974), опи- 
сывает конкуренцию между цветочницами (Coerebidae) и колибри 
за один и тот же вид. Цветочницы садятся на цветки и по- 
хищают нектар, прокалывая цветок; колибри парят в воздухе 
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и являются эффективными опылителями. Продукция семян, по- 
лучаемых от цветков, не доступных для цветочниц, намного 
больше. Поэтому эволюция возможна в направлении дальней- 
шего развития опыления только одними колибри. Интродукция 
«иноземных» опылителей может полностью изменить картину, 
также как и интродукция «иноземных» видов растений. Ин- 
тродукция медоносной пчелы в Среднюю и Северную Европу, 
а позднее и на другие континенты, должна полностью из- 
менить картину опыления и повлиять на конкуренцию между 
растительными видами. Аенсу (Ayensu, 1974) показал воздей- 
ствие на местную фауну летучих мышей (главным образом 
плодоядных) интродуцированных плодовых деревьев. Порази- 
тельный пример интродукции опылителя — иммиграция Xylocopa 
на Галапагосские острова, где она является единственной пчелой. 
На этих островах были и другие опылители: мухи, бабочки, 
птицы и т. д. Появление пчелы полностью изменило условия 
конкуренции для многих растительных видов. Линсли и др. 
(Linsley et al., 1966) обнаружили, что старый элемент галапагос- 
ской флоры был автогамный — не обязательно облигатный, — 
но мог также поддерживать популяцию пчелы. Основное значе- 
ние пчелы заключается в ее роли как опылителя . позднее HM- 
мигрированных видов растений. «Главная привлекательность 
[полезность] пчел-каменщиц заключается в TOM, что они помо- 
гают или ускоряют процесс обоснования растений» (Ayensu, 
1974). 

Любые нарушения в любой части экосистемы, вероятно, 
влияют на систему в целом и могут вывести ее из состояния 
равновесия. Связи между синдромами опыления важны для 
интеграции сообщества (Frankie, 1976). Утрата одного компо- 
нента может в то же самое время означать, что утрачен также 
опылитель другого растения. Другой фактор в сообществе — 
это наличие пищи для личинок, например у бабочки личинки 
обычно получают пищу не от тех растений, которые постав- 
ляют нектар для имаго. Даже если этой особой проблемы нет, 
многие опылители низшего ранга, особенно те, которые при- 
влекаются разлагающимися веществами, зависят от других эле- 
ментов биоценоза в отношении реальной пищи. Независимость 
пчел от любых факторов кроме пищи, поставляемой цветками, 
делает их столь высокоразвитыми опылителями. Но не одна 
пища, поставляемая биоценозом, играет решающую роль B ста- 
новлении синдромов опыления, характерных для того или 
иного сообщества. Любой фактор, например наличие мест для 
гнездования (или наличие материала для гнезда), также может 
регулировать присутствие или отсутствие опылителей. 

Поскольку во взаимодействии цветок— опылитель принимают 
участие как основные, так и второстепенные опылители, усло- 
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вия в природных сообществах исключительно трудны для ана- 
лиза, и кроме анализа очень простых арктических сообществ, 
проведенного Кеваном (Kevan, 1972), не было сделано других 
попыток такого же анализа. Тем не менее следует всегда пом- 
нить слова Масиора (Macior, 1974): «Необходимо, чтобы изу- 
чение конкретных механизмов опыления было основано на кри- 
тических исследованиях не только самих этих механизмов как 
таковых, но и на полном исследовании тех экологических 
условий, в которых они действуют». Для осуществления этого 
необходимо создание междисциплинарной ботанико-зоологиче- 
ской группы, которая, к сожалению, пока нигде не создана. 

Одно из наиболее фантастических, но, возможно, не совсем 
невероятных предположений, которое отражает влияние биоце- 
ноза в действии, — это идея о TOM, что эффектные нектаронос- 
ные цветки некоторых апомиктов, таких, как Taraxacum, могут 
отвлекать опылителей от других растений, уменыная их се- 
менную продукцию и как следствие этого снижая их конку- 
рентоспособность. 


Глава 16 


Прикладная экология опыления 


Как уже говорилось, наиболее старые работы в области опыле- 
ния касаются в основном сельскохозяйственной практики. Клас- 
сический пример этого — хорошо известный барельеф, обнару- 
женный Лайардом (Layard) в Нимруде. Он был создан при- 
близительно в 1500 г. до н.э. На нем изображены два 
божественных крылатых создания, каждое из которых держит 
мужское соцветие пальмы над женским. Найдены также и дру- 
гие сходные картины, выражающие ту же самую идею и OT- 
четливо показывающие, что, даже не понимая функции опыле- 
ния, ассирийцы знали, как гарантировать получение урожая 
фиников с помощью искусственного опыления (Roberts, 1929). 

Второй классический пример искусственного опыления — ка- 
прификация, обеспечивающая образование плодов инжира. Оба 
этих практических примера упомянуты в описаниях классиков. 
Тем не менее при введении в новых местах культуры инжира 
не всегда удается избежать трудностей, связанных с опылением, 
если не посадить рядом мужские особи этого растения, не 
дающие плодов. 

Стимулом, пробудившим в современной Европе интерес к эко- 
логическому аспекту опыления, послужила работа немецкого 
ботаника Шпренгеля, которого по праву можно считать отцом 
этой науки. Его книга «Die Nützlichkeit der Bienen» (1811) была 
переведена и переиздана Поршем (Porsch, 1934). Однако влия- 
ние этой работы было весьма незначительно. 

Таким образом, хотя прикладная экология с ее углублен- 
ными знаниями механизма опыления и оплодотворения имеет 
очень старые традиции, для растениеводов она остается наукой 
о том, как опыление влияет на продуктивность растений. Со- 
временное положение этой науки определено Мак-Грегором 
(McGregor, 1976). 

Некоторые прикладные аспекты экологии опыления зани- 
мают промежуточное положение, относясь в равной степени 
к исследованиям, связанным как с опылением, так и с опло- 
дотворением, например различные методы, применяемые для 
того, чтобы обойти или преодолеть преграды самонесовмести- 
мости (см. с. 56—58). До сих пор многие из этих методов 
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эмпиричны, но если удастся изучить химические взаимодейст- 
вия, обусловливающие существование этих преград, `то эффек- 
тивность используемых методов можно увеличить. Многие ме- 
тоды так сложны и дорогостоящи, что их никогда не ис- 
пользуют в сельскохозяйственной практике. К числу таких ме- 
тодов относится также искусственное опыление, которое может, 
однако, иметь чрезвычайно важное значение, например, при 
производстве гибридной кукурузы. Применение этих методов 
большей частью ограничено опытными полями, но иногда по- 
лучение семян в промышленных масштабах зависит от очень 
тонкой техники искусственного опыления, например у Vanilla 
(удаление покрова рыльца). 

Чтобы оценить возможности оплодотворения у анемофиль- 
ных растений, например у древесных (Wright, 1953) и об- 
лигатно аутбредных зерновых культур, необходимо знать сред- 
нее расстояние, на которое переносятся пыльцевые зерна. Это 
расстояние необходимо также знать при получении семян раз- 
личных сортов сельскохозяйственных зерновых культур для оцен- 
ки возможности переноса генов независимо от того, являются 
ли эти гены в каждом конкретном случае желательными или 
нет. По данным Омарова (1973), расстояние эффективного рас- 
пространения пыльцы в экспериментах по гибридизации ячменя 
(обычно автогамного) равнялось всего лишь 3 м. Между npo- 
чим, подобные же доводы справедливы при культивировании 
Claviceps в медицинских целях: поля должны быть изолированы 
для того, чтобы постоянный урожай не загрязнялся. Однако 
в более широких масштабах методы экологии опыления обычно 
применяются для растений с биотическим опылением, например 
при выращивании уже упомянутого инжира. У финиковой паль- 
мы система анемофильного опыления в значительной степени 
подвержена влиянию сельскохозяйственной практики. 

Прикладная экология опыления имеет два важных и раз- 
личных аспекта. Один, как уже упоминалось, — это обеспечение 
урожая сельскохозяйственных культур, другой — контроль за 
работой пчел, чтобы обеспечить максимальную продукцию меда. 
Остановимся кратко на последнем. Давно известно, что хоро- 
шими медоносами являются определенные растения, а именно 
те, которые дают во время продолжительного периода цве- 
тения много нектара, многочисленны и часто образуют боль- 
шие скопления. Некоторые из этих растений аллофильные 
(например, Heracleum), тогда как другие более или менее 
эуфильные (Salvia). Ценные выводы, которые можно сделать 
из этого наблюдения, — это культивировать такие растения в до- 
статочном количестве или перемещать ульи с пчелами в места, 
где цветут такие растения; например, к цветущему вереску 
(Calluna) или другим растениям с массовым цветением каж- 
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дый сезон пчеловоды перемещают тысячи ульев. Проблема 
состоит в том, чтобы использовать обильные источники нек- 
тара в то время и там, где они есть. Поскольку пчелы, 
как правило, очень легко находят такие источники, дальней- 
шие манипуляции обычно не нужны; конечно, для того чтобы 
гарантировать успешный результат, можно направлять пчел с по- 
мощью запаха или сходных мер (см. ниже). 

В случаях, о которых мы упомянули выше, основной целью 
было обеспечить максимальный сбор меда. Если главная цель — 
опыление, то ульи с пчелами помещают среди выращиваемых 
культур, особенно во фруктовых садах во время цветения и об- 
разования плодов. Каутвел и др. (Cautwell et al., 1970) опи- 
сывает распыление пчел из специальных контейнеров на клюк- 
венных болотах. Предпосылка для успеха — доступность совме- 
стимой пыльцы. Результаты работ последних десятилетий (Free, 
1962а) показали, что у самонесовместимых линий процент оп- 
лодотворенных цветков очень быстро снижается в зависимости 
от расстояния до источника пыльцы. По возможности желатель- 
но, чтобы около каждого фруктового дерева находилось дерево, 
производящее пыльцу. Вместе с тем часто завязывается боль- 
ше плодов, чем может успешно созреть; следовательно, не 
всегда нужен оптимум опыления. 

Практика перемещения пчелиных ульев не всегда приводит 
к ожидаемым результатам. Если ульи передвинуть слишком 
рано, TO у пчел может возникнуть постоянство .K другим 
цветкам или даже к экстрафлоральным нектарникам Vicia faba 
(Free, 19626). Было также предложено опрыскивание сельскохо- 
зяйственных культур веществами, запах которых привлекает 
пчел (Waller, 1970). Но большинство таких методик остаются 
либо на стадии чистых экспериментов, либо на стадии пред- 
варительных проектов. Пчелы не обязательно летают далеко, 
особенно в плохую погоду. В Норвегии в плодовых садах 
медоносные пчелы менее эффективны из-за своей чувствитель- 
ности к климату, и опыление производится главным образом 
шмелями. Они активны при более низких температурах и более 
низких интенсивностях света, в более дождливую погоду и жи- 
вут дольше (Løken, 1958). Естественно, что относительное 
значение медоносных пчел будет определяться как климатом, 
так и частотой гнездования шмелей вблизи плодового сада. 
Ввиду больших возможностей шмелей как опылителей (см. ни- 
же) культурных растений растет интерес к сохранению их место- 
обитаний, особенно гнездовых участков около или среди опреде- 
ленных культур, которые от них зависят (Dorr, Martin, 1966). 
Предпринимались многочисленные попытки с целью одомашнить 
шмелей (Stephen, 1961). 

Можно применить противоположный прием, а именно уда- 
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лить растения, которые могут конкурировать с сельскохозяй- 
ственными культурами за опылителей: одуванчик — помеха в пло- 
довых садах, так как пчелы и шмели могут собирать с него 
даже больше пыльцы, чем с фруктовых деревьев. Однако это 
не всегда просто: например, в Новой Зеландии Палмер-Джонс 
и Форстер (Palmer-Jones, Forster, 1972) не обнаружили какого- 
либо влияния на опыление люцерны после ликвидации соседних 
конкурирующих источников пыльцы (Free, 1968). 

Подкармливание пчел сахарным сиропом может затем при- 
вести к сбору относительно большого количества пыльцы. 
Сборщицы пыльцы считаются наиболее эффективными опыли- 
телями (Free, 1962а) при условии, что цветки не столь от- 
четливо дихогамны (Loken, 1950). 

Некоторые сельскохозяйственные культуры (в особенности 
наиболее важная из них — пшеница) автогамны. Поэтому нет 
особых проблем в связи с их опылением. Анемофильные зер- 
новые, такие, как рис или кукуруза, в этом отношении также 
почти не составляют никаких проблем. Потерь урожая из-за 
неудач опыления почти не наблюдается, даже если направление 
ветра во время цветения постоянно или идут непрерывные 
дожди. Некоторые зоофильные сельскохозяйственные культуры 
имеют довольно простые цветки, которые могут быть исполь- 
зованы и опылены различными животными. Проблема состоит 
B том, чтобы обеспечить наличие некоторых опылителей, как 
в упомянутых выше плодовых садах. Другая крайность в этой 
серии примеров — олиготропные растения, опыление которых 
зависит или от единственного опылителя или от небольшой 
группы опылителей. 

Классический случай — образование семян у самонесовмести- 
мого красного клевера (Trifolium pratense), одного из важней- 
ших кормовых растений. Его цветки опыляются пчелами и 60- 
гаты нектаром, но имеют такую длинную трубку, что обычные 
пчелы не могут достичь ее основания (длина трубки 9—10 мм). 
Следовательно, опыление красного клевера зависит от ак- 
тивности шмелей! или вернее длиннохоботковых шмелей, на- 
пример В. hortorum (Hawkins, 1961), даже если в некоторых 
районах важны собирающие пыльцу медоносные пчелы (Skov- 
gaard, 1956). Когда красный клевер вводится как культура 
в странах, где он ранее не культивировался, например в Новой 
Зеландии (Ситбег, 1953), доказана необходимость одновремен- 


1 Вспомните знаменитый парадокс Дарвина: старые девы держат кошек. 
Чем больше старых дев, тем больше кошек. Кошки едят мышей. Чем больше 
кошек, тем меньше мышей. Мыши уничтожают гнезда шмелей. Чем меньше 
мышей, тем больше шмелей. Шмели нужны для получения семян красного 
клевера. Чем больше шмелей, тем успешнее образуются семена клевера. 
Следовательно: чем больше старых дев, тем больше семян клевера. 


266 Гава 16 


ного введения европейских шмелей для того, чтобы обеспечить 
опыление. Гарантии получения семян клевера — это культиви- 
рование 1) автогамного клевера или 2) клевера с более ко- 
роткой трубкой цветка или 3) разведение пчел с более длин- 
ными хоботками. Таким образом, создается возможность более 
эффективного и легкого для медоносных пчел (имеющих дли- 
ну хоботка около 6 мм) сбора клеверного нектара и опыле- 
ния. В настоящее время программы скрещивания настолько 
успешны, что во многих странах шмели становятся более или 
менее ненужными (Губин, 1936). Четвертым назначением скре- 
щивания должно быть выведение пчел, предпочитающих пыльцу 
клевера (Mackensen, 1969). Это было осуществлено в отношении 
люцерны, при выращивании которой возникают сходные пробле- 
мы (см. ниже). Прежде пчелы собирали пыльцу с белого кле- 
вера, где она более доступна. Однако такие программы скре- 
щивания не всегда одинаково успешны. 

Сходная ситуация наблюдается при введении в культуру 
люцерны (Medicago sativa), которая также опыляется пчелами, 
но часто из-за отсутствия опылителей не происходит завязы- 
вания семян. Следует всегда помнить общее правило, что 
условия в каждом конкретном местообитании чрезвычайно 
различны, поэтому меры, эффективные в одном месте, могут 
быть совершенно бесполезны в других; об этом свидетельст- 
вует обширная литература, посвященная проблеме завязывания 
семян у клевера и люцерны. В одно и то же время цветет 
не одна сельскохозяйственная культура, поэтому может возник- 
нуть конкуренция за опылителей. Природа растения-конкурента 
очень важна. По некоторым данным (Wafa et al., 1973) только 
7% медоносных пчел посещало люцерну, если рядом цвел 
Trifolium pratense, который является источником как нектара, 
так и пыльцы; если же по соседству цвел Gossypium, пыльцу 
которого не собирают медоносные пчелы, то количество пчел, 
посещающих люцерну, возрастало до 31%. 

Некоторые из этих ситуаций довольно легко исправить: 
одуванчики в плодовых садах легко срезать. В других случаях 
положение может быть более сложным, и для того чтобы 
получить правильные результаты, необходимо учитывать пове- 
денческие особенности насекомых. Наличие системы передачи 
информации у пчел позволяет преодолеть возникающие затруд- 
нения. Приманки располагаются таким образом, что пчелы- 
сборщицы должны найти их — особенно пчелы-разведчицы, на 
которых лежит обязанность разыскивать новые источники нек- 
тара. Эти приманки состоят из сахарного раствора с добав- 
лением ароматного вещества того растения, которое нужно 
опылить. Уоллер (Waller, 1970) получил сходный эффект, исполь- 
зуя секрет насоновых желез пчел (цитраль и гераниол). Раз- 
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ведчицы, собравшись на запах, принесут в улей сообщение 
о специфическом источнике нектара (запаха) и укажут пути, 
приводящие к нему (с помощью танца или передачи запаха). 
Используя этот удобный прием с приманками, можно привлечь 
интересующего нас опылителя к тому или иному возделывае- 
мому растению. XOTA эта система установления направления 
по запаху еще далека от совершенства, первый опыт сделан 
(von Rhein, 1952, cm. Hawkins, 1961). Более тонкие методы 
(до сих пор He вышедшие из лаборатории) состоят в создании 
искусственных танцев, исполняемых искусственной (издающей 
запах) пчелой, которую по желанию можно передвигать в раз- 
ные стороны. Таким образом, сообщение о том, куда нужно 
лететь, может быть непосредственно передано пчелам. 

Медоносные пчелы обычно не эффективны в опылении лю- 
церны. Даже если они собирают пыльцу, они не «опрокидывают» 
цветки, т.е. не включают взрывной механизм, функциониро- 
вание которого является предпосылкой успешного опыления. 
Другие пчелы более эффективны, особенно пчелы-листорезы 
(Megachilidae) и галиктиды (Nomia). Предпринимались более 
или менее успешные попытки одомашнивания некоторых из 
этих пчел для опыления люцерны (см. Bohart, 1971; Bohart, 
Youssuf, 1972). 

К сожалению, оказалось, что шмелей (Bombus) одомашнить 
трудно. Матки ведут почти всегда одиночный образ жизни, 
поэтсму возникает множество проблем, связанных, например, 
с зимовкой, разведением и т.д. Вместе с тем отдельные 
успешно одомашненные колонии могут содержать несколько 
сотен «усердно работающих» особей (Medler, 1962). 

Холм и Хаас (Holm, Haas,) считают, что успешное одо- 
машнивание связано с контролируемой перезимовкой маток 
и последующим основанием каждой такой маткой новых коло- 
ний около сельскохозяйственных культур, которые должны быть 
опылены. Это может легко привести к полному искусствен- 
ному разведению маток для того, чтобы распространять их 
по полям. Один из возможных методов — охлаждение маток, 
а затем воздействие более высокой температуры. Однако по- 
пытки вынести эти эксперименты за пределы опытного поля 
до сих пор были безуспешными, и интерес к одомашниванию 
шмелей за последние 10—15 лет уменьшился. 

В развитии культурных растений очень мало внимания уде- 
ляется опылению. Многие системы опыления исключительно 
хрупки и легко разрушаются в результате изменений цветка, 
обусловленных различными скрещиваниями при селекции рас- 
тений на определенные признаки. Особенно большую роль это 
может играть у растений, чрезвычайно легко дающих гибриды. 
По-видимому, то, что Medicago sativa представляет собой скры- 
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тый гибрид, объясняет некоторые трудности в образовании 
у нее семян. Удаление таксона из мест его происхождения 
может также лишить его опылителей. 

При культивировании растений нужно также учитывать проб- 
лемы несовместимости, особенно когда для культивируемых 
растений характерна гетеростилия (Cinchona). Другая важная 
проблема — (минимальное) число мужских растений, необходи- 
мых для обеспечения образования семян у двудомных видов 
(Carica papaya, Ilex). Число мужских растений и расстояния 
от них до женских растений варьируют в зависимости от 
уровня активности опылителей. Для анемофильных растений 
эти условия совершенно иные. 

Кроме упомянутых выше бобовых (Free, 1970) морковь 
(Bohart, Nye, 1960), хлопок, огурец, лук (Bohart et al., 1970) 
и многие другие сельскохозяйственные культуры более или ме- 
нее зависят от опыления насекомыми. Обычно превосходными 
опылителями являются медоносные пчелы (Todd, McGregor, 
1960). Очень много работ было проведено по проблемам опы- 
ления садовых культур, так как многие рентабельные «сорта» 
(T. e. клоны) полностью самонесовместимы. Для многих из них 
«эффективная популяция пчел», а именно отношение числа пчел 
к числу цветков — весьма важный фактор (Fryxell, 1957; Free, 
1962а). 

К искусственному опылению прибегают во многих случаях: 
от простого встряхивания веток мужских особей инжира над 
кронами женских деревьев до осторожного ручного опыления 
отдельных рылец ванили. Помимо специального скрещивания 
и получения некоторых сортов цветков последняя техника опы- 
ления обычно ограничивается дорогостоящими культурами, вы- 
ращиваемыми в оранжерее, хотя насекомые также могут быть 
занесены в оранжереи для опыления. В плодовых садах Север- 
ной Америки были предприняты попытки автоматического рас- 
пыления медоносных пчел с «правильной» пыльцой, однако 
эти попытки не дали определенных результатов. Такие же цели 
имеет применение в более широком масштабе методов сбора 
пыльцы из цветков или пойманных в ловушки пчел (поскольку 
пчелы собирают пыльцу в корзиночки, это вредно отражается 
на опылении) и разбрасывания ее (обычно смешанную со спо- 
рами Lycopodium или в водной суспензии — чувствительность 
пыльцы к воде!) с самолета или даже с помощью специаль- 
ных бомб. 

Иногда прибегают к искусственному опылению даже техни- 
ческих культур, например масличной пальмы (Elaeis guineen- 
515), у которой, как полагают, искусственно усиленная ксено- 
гамия улучшает качество плодов. Вероятно, за пределами Аф- 
рики опыление ветром африканских растений недостаточно эф- 
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фективно, чтобы обеспечить интенсивную ксеногамию, а ин- 
тродукция опыляющих жуков из Африки чревата опасными 
последствиями (Heusser, 1912; Devreux, Malingraux, 1960). Ваниль 
опыляется вручную, даже на ее родине — в Мексике. «Естест- 
венный» опылитель ванили до сих пор не известен, и ни 
в Америке, ни в Старом Свете не обнаружено каких-либо 
насекомых, адаптированных к крайне специфическим условиям 
опыления. На Яве Passiflora quadrangularis также большей частью 
опыляется вручную, даже если иногда это и делает Xylocopa, 
подобно крупным одиночным пчелам в Южной Америке — po- 
дине Passiflora. 

Совершенно очевидно, что необходимо точное знание вре- 
мени, когда условия для оплодотворения оптимальны. Хайаз 
(Hayase, 1963) приводит в своей работе пример успешного скре- 
щивания между двумя видами Cucurbita только в том случае, 
если опыление происходило в 4 часа дня. 

Особый способ опыления — вибрация с помощью так назы- 
ваемых искусственных пчел оранжерейных томатов для того, 
чтобы обеспечить автогамию. Она имитирует жужжание пчел, 
когда они собирают пыльцу, и ветер, вызывающий автогамию 
(см. Good, Saini, 1971). 

Весьма важный практический аспект в изучении опыления — 
исследование аллергических реакций на пыльцу — сенной лихо- 
радки, литература о которой неуклонно растет (Wodehouse, 
1945). Во многих странах ведутся более или менее регуляр- 
ные анализы пыльцы, улавливаемой из воздуха, а в некоторых 
местах выпускаются дневные или недельные прогнозы обостре- 
ния сенной лихорадки. 

В прикладной экологии опыления существуют также и не- 
гативные стороны — пчелиные ульи не должны располагаться 
около посадок огурцов, так как огурцы, будучи партенокарпи- 
ческими, не должны давать семян, ухудшающих качество плода. 
Введение мужских стерильных сортов делает эти предосторож- 
ности не столь необходимыми. 

Опыление, вызывая преждевременное завядание цветков, B 
высшей степени нежелательно в культуре орхидных как в откры- 
том грунте, так и в оранжерее. 

Вопрос распространения пыльцы как биотическими, так и 
абиотическими векторами энергично обсуждался в связи с проб- 
лемой засорения, особенно зерновых культур (например, Haskell, 
1943; Bateman, 1947; Pedersen at al., 1961). 


Глава 17 


Описание некоторых примеров 
опыления 


В этой главе мы собрали примеры, иллюстрирующие некоторые 
принципы, изложенные в предыдущих главах. Очевидно, что она 
очень далека от полноты описания. Отдельные примеры, до- 
вольно обычные и взятые из учебника, приведены здесь только 
потому, что хорошо иллюстрируют обсуждаемый вопрос. Боль- 
шая же часть примеров менее известна. Некоторые из них вклю- 
чены потому, что не совсем правильно описаны в учебниках. 


17.1. ТИПЫ ПРЕПОДНОШЕНИЯ ПЫЛЬЦЫ 


Saxifraga aizoides L. 
Saxifragaceae. Северное полушарие. 


Цветок протандрический с опадающими пыльниками. Энто- 
мофильный. Аллотропный. Дисковидный (рис. 4). 


В начале цветения лепестки слегка изогнуты, тычинки при- 
жаты к лепесткам и к расположенным ниже чашелистикам 
(Б). Постепенно одна за другой тычиночные нити изгибаются, 
в результате чего пыльники располагаются над центром цветка 
(А). Затем тычиночные нити снова изгибаются и тычинки 
возвращаются в прежнее положение. Во время первой фазы 
цветения отдельные пыльники то поднимаются, то опускаются. 
Гинецей не развит и в основном состоит из широкого диско- 
подобного нектарника, образующего большое количество рас- 
положенного открыто нектара (Б, Г). Во время этой фазы 
рыльце не заметно. Посещают цветок главным образом мухи 
и другие аллотропные животные. 

Во второй женской фазе цветения (В) лепестки раскрывают- 
ся чуть больше, а тычинки остаются прижатыми к ним. Боль- 
шая часть пыльников опадает. Верхняя часть гинецея начинает 
развиваться очень быстро, рыльце становится восприимчивым 
к пыльце (Д). 

Постепенное преподношение пыльников у Saxifraga было 
описано Линнеем еще в 1741 г. (Linnaeus, 1745). 
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Ruta graveolens L. 


Rutaceae. Средиземноморье. 
Цветок протандрический. Автогамный. Энтомофильный. AJI- 
лотропный. 


К. graveolens (рис. 5) сходна с Saxifraga aizoides постепенным 
преподношением пыльников, которые в начале цветения обычно 
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отогнуты назад и наполовину скрыты в шлемовидных лепест- 
ках обычно по два, иногда по одному или по три в каждом. 
Когда первые тычинки изгибаются наверх, столбик очень ко- 
роткий, а рыльце неразвито (A). Во время мужской фазы 
идет рост столбика. Он становится восприимчивым незадолго 
перед тем, как поднимется последняя тычинка (Б). В осно- 
вании завязи расположены восемь широких похожих на глаза 
нектарников (Г), образующих большое количество нектара. 
Так как нектарники открыты и незащищены, они используют- 
ся аллотропными опылителями. 

Основное отличие между К. graveolens и 5. aizoides состоит 
в том, что у первой фазы цветения дифференцированы менее 
отчетливо. Фактически пыльники не опадают после того, как 
тычинки отогнулись назад. Однако после женской фазы у 
К. graveolens тычинки снова отгибаются вперед, и автогамия 
неизбежна (В). Во время этой фазы нектарники сухие. 


Polygala chamaebuxus L. 
Polygalaceae. Европейские Альпы. 


Цветок протандрический. Мелиттофильный. Мотылькового 
типа с вторичным преподношением пыльцы (Fossel, 1967; Bran- 
tjes, van der Pil, 1980). 


Цветки (рис. 6) приблизительно 1,5 см в длину, единичные 
в верхней пазухе листа, но часто цветут одновременно 2—3 
цветка на одной и той же ветке. Чашечка имеет цвет «пур- 
пурного флокса» (637/1 по сельскохозяйственной номенклатуре 
цветов) с верхним срединным чашелистиком, образующим ко- 
роткий шпорец. Верхние боковые чашелистики широкие, слегка 
ноготковидные, прямостоячие, формирующие вместе орган при- 
влечения опылителей, подобный парусу y Papilionaceae. Нижние 
боковые чашелистики — чешуевидные. 

Три лепестка образуют трубку, их верхняя часть на одну 
треть свободна. Трубка пурпурная; наружные части оранжево- 
желтого цвета (1/1). Тычиночные нити связаны с трубкой вен- 
чика, за исключением наиболее наружной части. 

Указателей нектара нет, за исключением цветовых различий. 

Верхние края двух боковых лепестков завернуты один в дру- 
гой. Их наружные части очень утолщены и сочные, а наруж- 
ные края сходятся вместе, закрывая столбик. Нижний лепесток 
образует чашу, которая связана с трубкой венчика складкой, 
функционирующей, как замок. Наружная часть чаши сжимается 
в канал вокруг столбика, и наружные края укреплены непра- 
вильными утолщениями. 

Нити тычинок короткие, пыльники открываются еще в бутоне 
и распыляют пыльцу на выступообразную часть столбика. 
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Столбик очень толстый, его выступающая наружная часть обра- 
зует круг. После распыления пыльцы столбик увеличивается 
настолько. что пыльца удаляется из сферы пыльников. 

Нектар образуется в основании завязи. Доступ к нектару 
только через верхнюю часть трубки венчика. которая откры- 
вается назад. Полость внутри цветка состоит из двух карманов, 
по одному в каждом лепестке. (Эти карманы. образующие 
тупик, могут задерживать насекомое и тем самым гарантировать 
опыление.) 

Посещающие цветки насекомые могут достичь нектара только 
через верхнюю часть трубки венчика. Нытаясь проникнуть 
в нее, они упираются ногами в выступы на краю нижнего 
лепестка и давят на него. Движению столбика препятствует 
его прочность и фиксация в нижней части трубки венчика. 
Следовательно, попадание пыльцы на столбик происходит толь- 
ко тогда, когда наружная часть верхнего лепестка давит вниз 
и ударяет опылителя. После посещения упругий нижний лепесток 
снова возвращается в прежнее положение благодаря своей ригид- 
ности. 

На рисунке показано: A — цветок; В — продольный разрез 
цветка с нижним лепестком, находящимся в нормальном и отог- 
HyTOM положении; Б— три поперечных среза (слева направо) 
через выступающий наружный лепесток чаши, через трубку вен- 
чика сразу под выступом и вблизи нектарника. 


Виды Campanula 
Цветок протандрический. Вторичное преподношение пыльцы. 
В конце цветения наблюдается автогамия. Колокольчатый. 


На рис. 7 полусхематически изображены главные стадии 
цветения большинства цветков Campanula. Обычные опылители 
этих цветков — крупные перепончатокрылые, которые вползают 
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в цветок и просовывают хоботки между основаниями тычи- 
ночных нитей. 

А. Стадия бутона. Пыльники, образующие трубку вокруг 
столбика, открываются изнутри, так что пыльца отлагается 
на средней и верхней частях столбика, который густо покрыт 
щетинками. Нектар образуется в кольцевидном нектарнике в ос- 
новании столбика. 

Б. Ранняя стадия цветения. Столбик вытягивается, а тычи- 
ночные нити слегка изгибаются. Следовательно, пыльца, отла- 
гающаяся на столбике, теперь свободно располагается внутри 
цветка. Доли рыльца соединены вместе, и опыление невозможно. 

В. Средняя стадия цветения. На этой стадии или даже рань- 
ше пыльники высыхают, они представлены сморщенными ос- 
татками в глубине цветка. Только основания тычиночных нитей, 
указывающие путь к нектару, еще имеют тургор. Доли рыльца 
раскрываются, и оно становится восприимчивым. 

Г Поздняя стадия цветения. Доли рыльца продолжают 
расти, затем они изгибаются и соприкасаются с пыльцой, ос- 
тавленной на верхней части опушения столбика. Происходит 
автогамное опыление. Эта последняя стадия присуща не всем 
видам. Эффективность процесса опыления насекомыми увеличи- 
вается при уменьшении опушенности столбика (Vogel, 197506). 


Lagerstroemia indica L. 
Lythraceae. Восточная Азия вплоть до Австралии. 
Цветок разнотычиночный. 
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Lagerstroemia (Schrottky, 1908; Harris, 1914; Heide, 1927) 
представляет собой пример разнотычиночного цветка (рис. 8), 
т.е. цветка с дифференциацией андроцея. Питающие тычинки 
характеризуются желтой окраской, имеют более короткие нити 
и собраны около центра цветка. Опыляющие тычинки темные 
и более или менее скрыты под розовыми лепестками. Нектара 
нет, и пчелы посещают цветки, собирая пыльцу из центральных 
тычинок. Опыление происходит случайно — беспорядочно и гряз- 
но — во время сбора пыльцы. Лепестки чрезвычайно сложны 
по своему строению и имеют весьма причудливую форму. 


17.2. ЭКСТРАФЛОРАЛЬНЫЙ НЕКТАР 


Экстрафлоральный нектар распространен очень широко, од- 
нако значение этого нектара для процесса опыления неясно. 
Примеры, приведенные ниже, показывают важную роль, кото- 
рую играет экстрафлоральный нектар в синдроме опыления. 


Thunbergia grandiflora Roxb. 
Acanthaceae. Юго-восточная Азия. 


Цветок гомогамный. Мелиттофильный. Имеются экстрафло- 
ральные нектарники. 


Широкие, небесно-голубые цветки Т. grandiflora (рис. 9, A) 
были подробно описаны Ван дер Пэйлом (van der Pijl 1954 
и ссылки в работе). За исключением верхней дистальной части, 
венчик суккулентный и жесткий. Нижний край сильно складча- 
тый. Широкая нижняя губа представляет собой посадочную 
площадку для насекомых — в южноазиатских ботанических са- 
дах для Xylocopa latipes. Проксимальная часть цветка белая, 
T. €. имеется положительный световой градиент по направлению 
к нектарнику. 

Чашечка рудиментарная; ее защитные функции принимают 
на себя две опадающие брактеи, быстро разрушающиеся в Ha- 
чале цветения. Цветок эфемерный, опадает в первый день цве- 
тения. Однако благодаря обильному образованию нектара, пчелы 
находят его довольно быстро и посещают все цветки вскоре 
после того, как они раскроются. Помимо окраски цветок при- 
влекает насекомых довольно ощутимым, но не очень сильным 
запахом. 

Цветок разделен перемычкой на две камеры. Наружная, 
дистальная с рыльцем и пыльниками и меньшая внутренняя 
C завязью и нектарником. Столбик воронковидный со склад- 
чатым рыльцем. Пыльники крупные, открывающиеся с задней 
стороны. Волоски на пыльниках служат механизмами задержа- 
ния, шпорцы, выступающие вниз от внутреннего конца пыль- 
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пиков, служат триггерами. Влезая в цветок, пчелы соприкаса- 
ются с рыльцем и, кроме TOTO, стряхивают пыльцу на спинки. 

На продольном разрезе цветка видно, что область сужения 
венчика очень тонка. Фактически даже очень сильная Xylocopa 
не может открыть венчик, не повредив его. 

Если взглянуть на цветок, то видно, что перемычка вен- 
чика сбоку прикрыта расширенными основаниями тычиночных 
нитей. Единственный доступный путь — это канал вдоль стол- 
бика, и несомненно, что насекомые испытывают некоторые труд- 
ности, прокладывая себе путь к нектарнику. По-видимому, они 
должны отталкиваться от свода цветка, обеспечивая, таким об- 
разом, контакт с пыльниками. Доступ к нектару обычно очень 
труден, и Xylocopa, будучи нектарным вором. предпочитает про- 
калывать основание венчика, вместо того чтобы использовать 
«правильный путь». Поэтому Т grandiflora иногда может быть 
ограбленной. То, что Ху/осора предпочитает метод грабежа, 
легко видеть на незащищенных цветках. Однако в природе не- 
защищенные -цветки Г grandiflora найти довольно трудно. Ha- 
ружные брактеи, цветоножка и чашечка покрыты нектарниками, 
выделяющими очень много нектара. Так же как и все экстра- 
флоральные нектарники, они очень нравятся муравьям, которые 
ползают вокруг них и уносят весь образовавшийся нектар. 
Блестящие капли липкого нектара, хорошо заметные у экземпля- 
ров. растущих в европейских оранжереях, в тропиках можно 
увидеть только у свободных от муравьев цветков, стоящих 
в вазе. Муравьи, как обычно, очень агрессивны, и если прибли- 
жается Xylocopa, они занимают оборонительную позицию. He- 
смотря. на различие в размерах и силе, муравьи-гвардейцы 
обычно держат пчел в отдалении от основания цветка. Цветки 
T grandiflora с муравьями никогда не бывают ограблены, 
тогда как цветки родственных видов без муравьев бывают не- 
изменно проколоты у основания и ограблены. 

На рис. 9, Б видны капли экстрафлорального нектара. На по- 
перечном срезе (рис. 9, Г) видно продольное рифление и об- 
щее утолщение венчика, а также способ, с помощью которого 
тычиночные нити блокируют вход в нектарную камеру. В верх- 
ней части виден срез пыльника с хорошо заметными шпорцами 
и канал, через который проходит столбик (не изображенный 
на рисунке). 


17.3. ГИДРОФИЛИЯ 
Vallisneria spiralis Г. 


Hydrocharitaceae. Тропики. 


Эпгидрофилия со свободными мужскими цветками. Дву- 
домное. 
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Опыление у Vallisneria так хорошо известно и о нем так 
часто упоминают, что любой читатель может надеяться найти 
подробное описание этого процесса в соответствующих учеб- 
никах. Однако много раз перепечатанный рисунок из работы 
Кернера страдает серьезными недостатками. В основе представ- 
ленного здесь рисунка частично лежит рисунок из монографии 
Шатена (Chatin), а частично отражены наши собственные наб- 
людения. Оговорка должна быть сделана для положения жен- 
ского цветка (слева), который, возможно, в природе менее 
устойчив, чем это обычно указывается. 

На рис. 10 справа изображено мужское растение с со- 
цветием (Kaul, 1970), обертка которого открывается сверху. 
Освобожденные мужские цветки поднимаются к поверхности 
воды. Достигнув поверхности, они открываются, выставляя две 
или три тычинки. Чашелистики сильно изгибаются назад и под- 
держивают цветок в плавучем состоянии. 

В средней части рисунка изображен женский цветок при 
большом увеличении. Видны очень большие лепестки наружного 
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и очень маленькие внутреннего околоцветника с большим раз- 
ветвленным рыльцем, выступающем из цветка. Мужские цветки 
подплывают к женским и пыльники соприкасаются с рыльцем. 
После опыления женские цветки погружаются под воду BCJIC/ICT- 
вие спирального скручивания цветоножки. 


17.4. ЦВЕТКИ-ЛОВУШКИ 


Calycanthus occidentalis Hook. et Ат. 
Calycanthaceae. Калифорния. 


Протогиния. Опыляются жуками. Имеются пищевые тельца. 
Цветки представляют собой ловушку. 


Цветки довольно примитивные, с большим числом спираль- 
но расположенных членов; апокарпные, HO околопестичные; 
издают сильный винный запах; окраска темно-красная. Чашечка 
и венчик не отличаются друг от друга. Все члены околоцвет- 
ника толстые, широко линейные. В начале цветения наружные 
лепестки околоцветника отогнуты назад, тогда как внутренние 
образуют полый конус. Самые внутренние из них резко загнуты 
внутрь и вниз, образуя вход, сходный: с входом в ловушку 
омара. Тычинки и пестики выступают во внутреннюю полость, 
образованную околоцветником. Запах издают центральные части 
цветка, и он проникает через верхушку конуса (по терминоло- 
гии Фогеля лепестки являются осмофорами). Самые внутренние 
лепестки околоцветника, тычинки и стаминодии (самые внутрен- 
ние стерильные тычинки) образуют на верхних концах белые 
зернистые богатые белками (Rickson, 1979) пищевые тельца. 
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Волоски и. щетинки на тычинках препятствуют проникновению 
животных к завязи. 

C occidentalis опыляется жуком Colopterus truncatus (длина 
его тела 3 мм), который влезает в полость цветка и поедает 
пишевые тельца. Аттрактация главным образом запахом. Нек- 
тара Her. Во время ранних фаз цветения выход из цветка 
затруднен свернутыми внутренними лепестками, узостью полости 
и жесткими направленными вниз шетинками, расположенными 
на внутренней поверхности внутренних лепестков. Эта первая, 
женская, фаза цветения продолжается |—2 дня, причем в цветок 
за этот период могут попасть 8—10 жуков. Если цветок рас- 
крыть, то жуки улетают, показывая тем самым, что их пре- 
бывание в цветке было вынужденным. 

В течение второй, мужской, фазы пветения стаминодии 
закрывают рыльца, препятствуя самоопылению; кроме того, 
рыльца очень быстро завядают. Пыльники растрескиваются, 
осыпая жуков пыльцой, тычинки и внутренние лепестки раз-. 
гибаются, открывая цветок и выпуская жуков. Эксперименты 
показали, что жуки проникают в другие цветки и опыляют 
их. Неизвестно, питаются ли жуки также и пыльцой. 

На рис. 11 изображен цветок (А) в женской фазе цветения 
с рыльцами, заключенными во внутреннюю полость, и пи- 
щевыми тельцами. Цветок в мужской фазе цветения показан 
на рис. 10, Б. Видны рыльца и стаминодии, закрывающие 
вход к завязям; пищевые тельца съедены. [Описание заимст- 
вовано в основном из работы Гранта (Grant, 1950c).] 


Nymphaea citrina Peter 
Nymphaeaceae. Центральная Африка. 
Протогиния. Жидкая ловушка. 


Проведенные Шмукером в теплице (!) исследования цвет- 
ков № citrina имеют два совершенно различных аспекта. 
В первый день цветения цветки находятся в женской фазе: 
все пыльники направлены прямо вверх, а их концы образуют 
скользкую поверхность. Опылители, садясь на них, теряют опору 
и падают в чашеобразное рыльце, содержащее разбавленный 
раствор сахаров. В результате многие насекомые тонут. Обычно 
это — разные группы насекомых, в том числе и пчелы. Из- 
вестно, что в природе заметную роль B олылении некоторых 
видов Мутрйаеа играют жуки. Быть может, тонут только мелкие 
и малоприспоспобленные опылители? 

На более поздней фазе цветения тычинки образуют плотный 
конус над поверхностью рыльца, которое, следовательно, те- 
перь недоступно. Тычинки развиваются постепенно, начиная 
с того времени, когда цветок снова раскрывается на второй 
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день. Когда каждая тычинка созревает, она отгибается наружу, 
образуя вместе с внутренними частями околоцветника площад- 
ку, на которую садятся или около которой вьются насекомые. 
Гнезда пыльников вскрываются с внутренней стороны, т. е. над 
этой площадкой. Вторичными аттрактантами являются цвет 
и запах. Поскольку во время мужской фазы нектара нет, а раст- 
вор на поверхности чашеобразного рыльца слишком разбавлен 
и не привлекает пчел, первичным аттрактантом может быть 
пыльца. 

Жидкость на рыльце постепенно исчезает во время мужской 
фазы цветения либо путем испарения, либо каким-либо иным, 
неизвестным нам способом. 

Жидкие ловушки известны и у других растений. а именно 
у орхидеи Coryanthes, нижняя губа которой заполнена бесцвет- 
ной жидкостью. Однако нимфейные уникальны в том отношении, 
что их опылители тонут. Следовательно, в их опылении пре- 
дусматривается, что опылитель вначале побывал в мужском 
цветке, поскольку у него нет никаких возможностей выбраться 
из цветка. Таким образом, это точный механизм, достаточность 
которого, правда, сомнительна. Хорошо известные трудности, 
возникающие при проращивании пыльцы Nymphaea in vitro, 
вероятно, связаны с этим удивительным механизмом опыления. 

На рис. 12, А изображен цветок в женской фазе, а на 
рис. 12, Б — в мужской. [Главным образом по Шмукеру (Schmu- 
cker, 1932).] 

Способы опыления у нимфейных различны в зависимости 
от вида. У Victoria опыление сходно c опылением у N. citrina 
(как описано выше), однако жуки (в основном Cyclocephala 
hardyi) на следующий день после того, как цветок переходит 
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в мужскую фазу, высвобождаются из цветка. В других цве- 
тущих ночью видах цветки открываются на две (реже более) 
последующие ночи, но не ловят посещающих их жуков (Су- 
clocephala castanea). У N. ampla цветки открываются на три 
или четыре последующих дня и опыляются пчелами (Сгатег 
et al., 1975; Prance, Anderson, 1976; Schneider, 1979 и цитируе- 
мая в этой работе литература). 


Arum nigrum Schott 
Araceae. Средняя Европа, ‘`редиземноморье. 


Протогиния второго порядка. Сапромиофилия. Цветки со 
скользкими ловушками. 


Цветки Arum — классический объект изучения Кнолля (Knoll, 
1923, 1926). 

Соцветие (рис. 13) закрыто широким (у этого вида) чер- 
новато-красным кроющим листом (оберткой), нижняя часть 
которого более яркая и образует полость. На оси соцветия 
расположены следующие цветки: женские; стерильные щет- 
ковидные; мужские; стерильные щетковидные. Самая верхушка 
стерильна и выступает из обертки. Это — ось початка, издающая 
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запах. Цветки сильно редуцированы, без околоцветника. Рыль- 
ца довольно широкие, напоминающие швабру. 

В начале цветения початок испускает очень сильный запах, 
воспроизводящий запах разлагающихся фекалий человека. Вы- 
деление запаха сопровождается образованием большого коли- 
чества тепла и расходованием большого количества крахмала 
из верхушки початка. Этот запах привлекает падальных и на- 
возных MYX. 

Насекомые скользят по внутренней поверхности обертки и 
оси початка, потому что, во-первых, эпидермис этих частей 
покрыт каплями масла; во-вторых, на поверхности находятся 
многочисленные сосочки, направленные своими вершинами вниз, 
и, в-третьих, эти поверхности, образованные плотно пригнан- 
ными клетками, не дают никакой возможности насекомому 
зацепиться за что-нибудь, чтобы найти опору. Насекомые, ко- 
торые садятся на верхнюю` часть обертки и начинают ис- 
следовать ее, чтобы установить источник запаха, теряют опо- 
py и падают в камеру, образованную основанием соцветия. 
На рис. 13 справа путь насекомого указан сначала точками, 
а затем, когда оно соскользнуло и началось падение в каме- 
ру, — штрихами. 

Пойманные насекомые не могут выбраться частично вслед- 
ствие особенностей эпидермальных клеток и частично вслед- 
ствие того, что напоминающие щетинки стерильные цветки 
представляют собой непреодолимое препятствие. 

Насекомые, пойманные во время женской фазы цветения, 
слизывают жидкость, секретируемую волосками рыльца и при- 
влекающую их к рыльцу. Особая ткань обеспечивает обмен 
воздуха в камере. 

На следующее утро пыльники вскрываются и пойманные 
насекомые обсыпаются пыльцой. Крахмал в эпидермальных 
клетках оси початка и стерильных цветков расходуется, и они 
подсыхают, утрачивая тургор. Ha их поверхности образуются 
пустоты, и коготки насекомых получают опору. Насекомые 
карабкаются вверх и улетают, обертка остается скользкой только 
во время женской фазы. 

В ловушки попадается много (50—100) маленьких сапро- 
фильных двукрылых и жуков, но наиболее часто Кнолль об- 
наруживал Sphaerocera subsultans и Sphodium tristis. На рисунке 
указаны относительные размеры цветков и опылителей. 


Arisarum vulgare Targ. Tozz. 
Araceae. Средиземноморье. 
Вторичная протогиния. Сапромиофилия. Оптические ловушки. 


Цветки (рис. 14) сходны с цветками Arum (см. предыдущее 
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описание), но более примитивны, длиной около 4 см. В цвет- 
ке нет зон, образующих препятствия, но имеется скользкая 
поверхность (Фогель, в печати). Обнаружено, что приблизитель- 
но десять женских цветков приходятся на сорок мужских, от- 
крывающихся в то же самое время или немного позднее. 
Верхняя часть обертки шлемовидная, темная, тогда как ниж- 
няя (цилиндрическая) имеет десять прозрачных вертикальных зон. 
Мелкие двукрылые привлекаются запахом («отвратительной THH- 
ли») и обычно проникают в цветок по верхней части оси 
початка. Попав внутрь цветка, они не могут видеть выход, 
который замаскирован темной верхней частью обертки. Проз- 
рачные участки также вводят насекомых в заблуждение, и они 
пытаются вылезти через стенки. Полагают, что в конце концов 
насекомые, изнуренные напрасными попытками выбраться через 
прозрачные участки, начинают карабкаться по оси початка 
и покрываются большим количеством пыльцы, если они не 
измазались пыльцой раньше. 


17.5. ЦВЕТКИ, В КОТОРЫХ ВЫВОДИТСЯ ПОТОМСТВО 
Calluna vulgaris L. 


Ericaceae. Espona. 
Цветок протандрический, энтомофильный, гемитропный. a- 


культативная анемофилия. Элементы аттрактации от чашевид- 
ных до колокольчатых. 


Цветки тетрамерные, почти радиальные, чашевидные, около 
4 мм в поперечнике, с розовыми чашелистиками, более замет- 
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ными, чем мелкие лепестки такого же цвета. Нижний лепесток 
открывается больше, чем другие. Это делает цветок слегк. 
зигоморфным. Нижние части тычиночных нитей сочные, но их 
основания очень тонки. Нектарник образует непрерывное хорошо 
заметное кольцо вокруг завязи. Нектар доступен для насе- 
комых, способных протискивать свои хоботки между нитями, 
надавливая на пыльники. Теки открываются латерально; пыль- 
ца высыпается, когда пыльники отделяются друг от друга. 
Роговидные отростки пыльников функционируют по тилу ры- 
чага. Нектар образуется в больших количествах, поэтому Calluna 
посещается множеством двукрылых, перепончатокрылых и Y€- 
шуекрылых. Точность и эффективность этих посещений для 
опыления не очень велика. Однако Calluna — важный медонос, 
так как содержит большое количество нектара и распростране- 
на очень широко. 

В последнюю фазу цветения количество нектара уменьша- 
ется, нити подсыхают и пыльца рассеивается ветром. Следо- 
вательно, возможно ветроопыление. Пыльцы образуется очень 
много. По данным Пола (Pohl, 19376), из всех исследованных 
растений у Calluna наблюдается наибольшая продукция пыльцы 
на единицу площади, а именно более чем 4-109? тетрад на 
| м2. Число пыльцевых зерен Ha завязях относительно низко, 
порядка тысячи (Hagerup, 1950а). При анализе обнаруживается. 
что в воздухе действительно содержится большое количество 
пыльцы Calluna. 
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Наиболее интересен тип опыления, осуществляемый Taenioth- 
rips ericae и описанный Хагерупом на Фарерских островах, но 
встречающийся также и в других местах. Небольшое число 
T. ericae постоянно находятся в цветках Calluna, достаточно 
крупных, чтобы полностью скрыть насекомых. Эти животные 
постоянно движутся и способны проникать между пыльниками 
и пестиком к нектарнику, что недоступно для более крупных 
опылителей. Во время движений трипсов некоторые пыльцевые 
зерна освобождаются из пыльников и приклеиваются к их 
телам, липким от нектара. 

Самцы Т. ericae более редки, чем самки, и не способны 
летать, поэтому самки перелетают с одного цветка на другой 
в поисках полового партнера. Они останавливаются перед вы- 
ступающими рыльцами и садятся на них, делая, таким обра- 
зом, возможным само- или перекрестное опыление. 

После оплодотворения самки Т. ericae влезают в цветки, 
поедают больше пищи в виде нектара, а также вырезают сук- 
кулентные части тычиночных нитей и лепестков; в’ последние 
они откладывают четыре яйца. Зимой яйца спрятаны в устой- 
чивых венчиках, а личинки появляются в следующем году. 
Они обитают в цветках вместе со взрослой стадией насеко- 
мых. Полагают, что окукливание происходит на земле, а взрос- 
лое насекомое появляется только в следующем сезоне. 

Таким образом, Т. ericae способен проводить всю свою 
активную жизнь в цветке Calluna. Очевидно, это насекомое 
может также жить и в других растениях (Нарегир, Наре- 
гир, 1953). 

На рис. 15, А изображен цветок Calluna с T. ericae в соот- 
ветствующем масштабе. На рис. 15, Б показан продольный 
разрез через середину цветка Calluna с нектарником (отмечен 
точками) и яйцом Т. ericae (черное) в основании лепестка. 


Trollius europaeus L. 
Ranunculaceae. Европа. 


Последовательное центрипетальное созревание тычинок и пес- 
THKOB. 

Растение энтомофильное, цветок эутропный (?). Элемент aT- 
трактации закрытого типа. 


Цветки желтые (рис. 16), почти шаровидные, диаметром 
3 cM, с большим числом перекрывающихся, ярко окрашенных 
чашелистиков, которые полностью закрывают внутреннюю 
часть. Один ряд лепестков образует оберточные нектарные ли- 
стья. Число обнаруживаемых крупных опылителей невелико. 
Самоопыление неизбежно, но, очевидно, цветки самонесовме- 
стимы. Наиболее обычным обнаруженным до сих пор опылите- 
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лем является маленькая муха Chiastochaeta trollii, которая может 
проникать между чашелистиками. Цветок образует полость, в ко- 
торой муха живет очень долго, питаясь пыльцой и нектаром, 
вызывая беспорядочное и грязное опыление, так как она до 
этого посещала другие растения. Чаще всего самцы обнаружи- 
ваются вне цветков, а самки — в цветках Trollius. 

Яйца откладываются в основании пестика. Вылупившиеся 
личинки пробуравливают пестик и питаются развивающимися 
семязачатками. Личинки заканчивают свое развитие приблизи- 
тельно через 10 дней и снова забираются в проделанные 
ими отверстия в еще молодых и мягких плодах, а затем. по- 
кидают цветки (окукливание происходит на земле?). Личинки 
не съедают все завязи, даже в захваченной ими части плода. 
Некоторые пестики свободны от насекомых. 

На рис. 16 слева показан поперечный срез цветка с опыли- 
телем (Hagerup, Peterson, 1956). Возможно также, что цветки 
Trollius опыляются шмелями, особенно открытые цветки других 
видов. В середине — продольный разрез через молодой плод, 
в котором видна пустая оболочка яйца (внутри) и повреждения, 
вызванные личинкой. Справа — почти созревший плод с входным 
(маленьким) и выходным (большим) отверстиями, проделан- 
ными личинками. 


Виды Уисса 
Liliaceae. Северная Америка. 


Херкогамия. Гомогамия. Эуфилия. Фаленофилия. Опыление 
при выведении потомства. 


Цветки (рис. 17) висячие, колокольчатые, с тонкими EJI- 
товато-беловатыми членами околоцветника (большая часть ри- 
сунков показывает опылителей, но головой вниз). Большинство 
видов полностью неспособны к автогамии из-за взаимного рас- 
положения пыльников и рыльца. Нектарники расположены 
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внутри завязи (около перегородки), они вряд ли играют за- 
метную роль в синдроме опыления. Опылитель — ночная бабоч- 
ка Tegiticula (Pronuba) yuccasella. Тычиночные нити толстые 
и негнущиеся, пыльники довольно маленькие, пыльца почти 
порошкообразна. Очевидно, ночные бабочки совсем не питаются; 
самки влезают в цветок и собирают пыльцу из пыльников 
(рис. 17, A). Наличие зубовидного отростка позволяет перено- 
сить относительно большие количества пыльцы. Пыльца транс- 
портируется к гинецею и откладывается здесь в полости рыль- 
ца (рис. 17, Б). В это время в завязь откладываются яйца, 
и личинки поедают развивающиеся семязачатки. На созревших 
плодах видны отверстия, проделанные личинками  Tegiticula, 
и недоразвитые части коробочки, в которой съедены все семена 
(обсуждение этого вопроса см. в работе Powell, Mackie, 1966). 


Виды Ficus 
Могасеае. Средиземноморье. 


Однодомные. Вторичная протогиния. Энтомофилия. Эутроп- 
ные, похожие на урну соцветия. 


Вследствие болыпого экономического значения съедобный 
инжир, F. carica, был первым видом, который изучался с точки 
зрения опыления. В течение тысячелетий опыление инжира 
представляло собой серьезную проблему для земледельцев. Осо- 
бенно тщательные исследования проводились в последней поло- 
вине XIX в. Тем или иным путем эти проблемы, как научные, 
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так и практические, решены. Однако в широком смысле слова 
они были решены не совсем удачно. Оказалось, что Ё. carica 
является аберрантным типом, во многих отношениях очень 
сложным. Только после того, как в 1969 г. Галил (Galil) 
с соавторами, а также Рамирец (Ramirez) опубликовали свои 
работы, проведенные на другом виде, оказалось возможным 
лучше понять то, что происходит у F. carica. 

Соцветия рода Ficus напоминают по внешнему виду урну. 
Это так называемый циконий, внутренняя поверхность которого 
представляет собой ввернутую внутрь поверхность оси соцветия 
колос, несущую цветки (рис. 18). Цветки сильно редуцированы: 
тычиночный цветок состоит главным образом из одной или от 
одной до пяти тычинок, тогда как пестичный цветок имеет 
единственный пестик и три рудиментарных члена околоцветника. 
Эти цветки никогда не выступают из цикония, выход из кото- 
рого представлен единственным узким отверстием — осциолю- 
MOM, обрамленным большим числом чешуек, представляющих 
собой стерильные брактеи на морфологически нижней части 
колоса. 

Для цикония характерна четко выраженная протогиния. Галил 
различает пять фаз в ходе развития цикония: А. Незрелые 
почки. b. Цветение пестичных ! цветков. В. Пауза. Г Цвете- 


ние тычиночных цветков. Д. Созревание и распространение 
семян. 


1 Для того, чтобы избежать путаницы, мы будем называть цветки «пес- 
тичные» и «тычиночные», а термины «мужские» и «женские» употреблять 
только в отношении опылителей. 
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Общий принцип опыления состоит в следующем: самки 
небольших ос, длиной всего лишь несколько миллиметров 
(представители сем. Agaonidae), нагруженные пыльцой, прони- 
кают в циконий на стадии Б и откладывают яйца в пестики 
пестичных цветков. Семязачатки образуют галлы. Во время 
паузы развиваются личинки, а в начале фазы Г появляются 
самцы и оплодотворяют самок внутри галлов. Затем нагружен- 
ные пыльцой самки перелетают в другой циконий, находящий- 
ся на стадии Б, откладывают яйца и т. д. 

При изучении инжира было обнаружено, что пестичные цвет- 
ки бывают двух видов: одни с короткими, другие с длин- 
ными столбиками. Яйцеклад различных ос достигает семязачат- 
ков лишь в цветках с коротким столбиком. Яйца откладыва- 
ются точно в семязачаток, и никаких семян не образуется. 
Длинные столбики слишком длинны, и яйцеклад не достигает 
семязачатка. После неудачных попыток оса удаляет яйцеклад 
из столбика и семязачатка, который в это время был опылен, 
и семя развивается. 

Значительное различие между двумя классами пестичных цвет- 
ков, — возможно, более позднее явление; примитивные виды ин- 
жира содержат пестичные цветки с непостоянной длиной стол- 
бика. Таким образом, мы можем предположить, что этот 
синдром развивается в ровном, тропическом климате, где ци- 
конии созревают непрерывно, в результате чего появившиеся 
женские особи всегда находят циконии на стадии Б. На рис. 
19, А приведена схема опыления и образования семян в трех 
поколениях инжира этого типа, так называемого однодомного 
инжира. 

Однако имеются и другие виды инжира (рис. 19, b и В), 
у которого два типа цикониев: одни C тычиночными цветка- 
ми и с короткими столбиками, другие с пестичными цвет- 
ками и с длинными столбиками. Эти растения (морфологи- 
чески женские растения, имеющие женские и двуполые цветки 
на разных растениях) — функционально двудомные, так как B 
цикониях одного типа образуется только пыльца и никогда 
не образуется семян, а в цикониях другого — образуются толь- 
ко семена, а не пыльца. Размножающаяся популяция ос под- 
держивается галлами, развивающимися B тычиночных цикониях. 

За исключением крайней протогинии, этот синдром не очень 
далек от опыления Trollius и Yucca. Главное значение oT- 
крытий Галила и Рамиреца состояло в TOM, что у изученных 
ими видов Ficus пыльца переносится активно, так же как 
и y Yucca. Самки опыляющих oc на обеих сторонах торакса 
имеют карманы; в них они активно собирают пыльцу перед 
тем, как покинуть циконии, в которых они развивались. 

Число и положение тычиночных цветков по отношению к 
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пестичным весьма различны в зависимости от вида. У некото- 
рых видов тычиночные цветки распределены случайно, тогда 
как у других они сконцентрированы в отдельной зоне около 
осциолюма. У некоторых видов последнего типа самцы разре- 
зают тычиночные нити перед тем, как покинуть циконий. От- 
деленные пыльники падают и располагаются среди пестичных 
цветков, из которых должны появиться самки. В некоторых 
случаях самки активно открывают пыльники и выгребают пыль- 
цу. Галил и др. (Galil et al., 1973) наблюдали также про- 
цесс опыления у F. costaricana и Е. hemsleyana. Пыльца за- 
хватывается ложкообразными крайними суставами передних 
ног — ареолами — и откладывается главным образом на брюш- 
ке осы. Отсюда она вычесывается щеточками на передних 
коксах и откладывается в вентральных карманах на обеих сторо- 
нах торакса. Искривления торакса расширяют отверстия в кар- 
манах и облегчают помещение в них пыльцы. Опорожнение 
карманов повторяет процесс в обратной последовательности, 
причем пыльца снова переносится к ариолам (Galil, Eisikowitch, 
1973). Опыление достигается за счет активного переноса к рыль- 
цу небольшого числа пыльцевых зерен после каждой яйцекладки. 
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У некоторых цикониев рыльца образуют непрерывную по- 
верхность — синстигму —и самки прокусывают окружающие 
рыльца после откладывания яиц в один семязачаток. В резуль- 
тате многие бесполезные обитатели цикония и паразиты не 
могут откладывать яйца около галлов или в галлы, в кото- 
рых обитают опылители. 

У некоторых видов во время фазы В внутри цикония зна- 
чительно возрастает содержание двуокиси углерода. Когда появ- 
ляются самцы, содержание CO; может достичь 10%. При 
такой концентрации самцы сохраняют свою активность, а сам- 
ки — нет. После оплодотворения самок, находящихся еще в гал- 
лах, и срезания пыльников самцы проделывают отверстия 
в стенке цикония (HO не пользуются осциолюмом!) и покида- 
ют циконий. Концентрация двуокиси углерода постепенно сни- 
жается, и самки становятся активными, начинают собирать 
пыльцу и нагружать карманы, расширяют, если необходимо, 
проделанное самцами отверстие и тоже покидают циконий, 
чтобы найти другой, находящийся в фазе Б, где они могут 
отложить яйца. В тонкостенных цикониях других видов BO 
время процесса созревания атмосфера сохраняется «нормаль- 
HOM). 

Этот процесс опыления был назван Галилом «этодинами- 
ческим». Как и у Yucca, он основан на активной работе 
опылителя. Опылитель F. carica, Blastophaga psenes не имеет 
торакальных карманов, и большая часть пыльцы транспорти- 
руется пассивно и беспорядочно между тергитами осы; пыльца 
пассивно отлагается на рыльце пестичного растения, куда на- 
секомые откладывают яйца. Такое опыление Галил называет 
«топоцентрическим». Из-за менее точного механизма переноса 
в топоцентрическом циконии значительно больше пестичных 
цветков, чем в этодинамическом. Излишек пыльцы с поверх- 
ности тела самок счесывается перед тем, как они покинут 
циконий. Ё. carica — растение с очень длительной историей одо- 
машнивания, оно имеет очень много клонов, причем некоторые из 
них партенокарпические. Кроме того, для культурного инжира 
характерно наличие особей противоположного пола — каприфиг. 
И инжир и каприфига — высоко специализированные культур- 
ные растения, которые могут размножаться вегетативно. Раз- 
множение семенами дает особи «дикого» типа так называе- 
мый эриноцис. Культивируемый съедобный инжир и каприфига 
функционируют вместе как двудомный вид, тогда как эриноцис 
в основном соответствует однодомному типу. Процесс «ќапри- 
фикации», т. е. набрасывание веток каприфиги в крону фиговых 
деревьев, — метод для получения гарантированной продукции 
плодов — хорошю известен уже в течение нескольких тысяч лет. 
Понятно, что эта техника затруднительна для обычного прак- 
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тического применения в областях, где не существует традици- 
онной культуры инжира, даже после того как были разработа- 
ны теоретические основы. Предложение Кондита (Condit, 1947), 
одного из пионеров в этой области, было встречено неодоб- 
рительно, когда он предложил для получения урожая в Кали- 
форнии ввести в культуру каприфигу и Blastophaga. 

Другая сложность B опылении Ё. carica — сезонный харак- 
тер средиземноморского климата. Цветение непрерывное, с тре- 
мя главными синхронизированными сезонами. Последний вы- 
водок личинок перезимовывает в галлах и появляется следую- 
щей весной. 

Род Ficus огромный, содержит более 1000 видов; предста- 
вители этого рода распространены по всем тропикам, а также 
в субтропических областях; среди них встречаются самые тол- 
стые в мире деревья и ползучие растения, крепко цепляю- 
щиеся за скалы. Циконии различаются более чем по 10 приз- 
HakaM, и лишь немногие виды изучены в настоящее время. 
Многочисленные вариации одного и того же типа, описанные 
Галилом и его сотрудниками, свидетельствуют о том, что 
еще слишком рано делать какие-либо выводы. Единственный 
вывод, который представляется вполне надежным, состоит в том, 
что для всего рода характерен один и тот же синдром опы- 
ления, в котором участвуют видоспецифические осы — предста- 
вители семейства Agaonidae (Wiebes, 1963, 1966). 

Семейство Moraceae, к которому принадлежит род Ficus, 
в основном анемофильно. Существование этого в высшей степе- 
ни сложного энтомофильного синдрома удивительно, и с возмож- 
ными оговорками на плохо изученное пока опыление у Dorste- 
та (Carauta, 1972), эволюцию этого синдрома проследить край- 
не трудно (с. 131). 


17.6. ХИРОПТЕРОФИЛИЯ 


Parkia clappertoniana Keay (рис. 20) 
Mimosaceae. Центральная и Западная Африка. 


Epomophorus gambianus садится на соцветие и, цепляясь 3a 
него задними ногами, слизывает нектар. Нектар образуется 
в самых верхних стерильных цветках (участках соцветия) и CO- 
бирается в кольцевидном углублении между стерильными и фер- 
тильными цветками (Baker, Harris, 1957). По данным Фогеля 
(Vogel, 1968а), верхняя зона соцветия Р. auriculata — мужская, 
тогда как (стерильные) нектароносные цветки образуют про- 
межуточную зону. У этого вида самые нижние (морфологи- 
чески верхние) цветки — женские. 
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Agave schottii Engelm. (рис. 21) 
Liliceae. Мексика. 


Leptonycteris nivalis садится на верхнюю часть соцветия и, 
медленно передвигаясь вниз, слизывает нектар с отдельных 
цветков (Cockrum, Hayward, 1962). Хоуэлл (Howell, 1974, 1976) 
рассматривает A. schottii как промежуточный тип, у которого 
синдром хироптерофилии еще не полностью развит. 


Carnegiea gigantea Britton et Rose (рис. 22) 
Cactaceae. Юго-запад США. 


В этом случае Leptonycteris nivalis парит в воздухе и сли- 
зывает нектар из наполненной чаши цветка кактуса. Так как 
летучая мышь не способна хорошо парить, ее посещения очень 
кратки, и она может возвращаться к одному и тому же 
цветку несколько раз, пока не будет использован весь нектар 
(Cockrum, Hayward, 1962). 
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17.7 СИНДРОМ ОПЫЛЕНИЯ У PAPILIONACEAE 


Astragalus depressus L. 


Средиземноморье. 
Гомогамное. Мелиттофильное. Мотыльковый цветок. 


Род Astragalus приведен здесь в качестве примера простого 
типичного мотылькового цветка. Связь между веслами и лодоч- 
кой обеспечивается наличием зубовидного выроста на краях 
весел и карманов с боков лодочки. Выдвинутые назад шпорцы 
на веслах гарантируют их возвращение B прежнее положение 
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после того, как на них было оказано давление. Верхняя часть 
лодочки открыта, и когда на лепестки надавливают, пыльники 
и рыльце свободно перемещаются, то показываясь из цветка, 
то снова скрываясь в нем. 

Насекомые, посещающие цветок, главным образом шмели, 
садятся на весла и просовывают головы под парус, чтобы 
достать нектар, расположенный у нижнего (проксимального) 
конца завязи. Доступ к нектарнику возможен только через 
петли, образованные свободной нитью и обеими сторонами 
трубки сросшихся тычиночных нитей. Цветки приблизительно 
1 см длиной. Пытаясь достать нектар, насекомые давят на 
весла, на которых они находятся, а поскольку весла связаны 
с лодочкой, то и на нее. Столбик и сросшиеся в трубку ты- 
чиночные нити, будучи очень жесткими, остаются в одном поло- 
жении и не следуют за движениями венчика и опылителя, 
направленными вниз. В результате брюшная сторона опылителя 
касается выступающих репродуктивных органов и пыльца осаж- 
дается на опылителе и воспринимается от него. 

Несмотря на морфологическое совершенство, этот механизм 
имеет недостатки: иногда (в более старых цветках) лодочка 
полностью не возвращается в свое первоначальное положение 
по отношению к репродуктивным органам, которые в этом 
случае остаются открытыми. 

На рис. 23 показано: А — полный цветок (некоторые пыль- 
ники выступают); Б — цветок, у которого после удаления ча- 
шечки, паруса и правого весла, стал виден карман в лодочке 
и шпорец на левом весле; В — левое весло изнутри Co шпор- 
цем и маргинальным зубцом; Г’— трубка из сросшихся тычиноч- 
ных нитей, свободная тычинка и столбик на фоне левой по- 
ловины лодочки. 


СоғопШа emerus L. 
Европа. 


Протандрический. Мелиттофилия. Пыльцевой цветок. Мо- 
тыльковый цветок. 


По сравнению с более обычным мотыльковым цветком 
y Astragalus, цветок Coronilla характеризуется двумя незначи- 
тельными, но интересными модификациями (рис. 24). 

Он представляет собой классический пример действия меха- 
низма насоса, при помощи которого пыльца выталкивается 
из кончика лодочки наподобие тонкой сосиски. Пыльцу вытал- 
кивает поршень, образованный утолщенными концами нитей 
и в движение его приводит сила, возникающая при надавли- 
вании на гибкие лепестки вниз по отношению к жесткой труб- 
ке тычиночных нитей и завязи. Так как цветок не содержит 
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нектара и единственным известным аттрактантом является пыль- 
ца, действие опылителей (шмелей) может быть более непосред- 
ственно направлено на выжимание пыльцы, чем в случае нек- 
тароносного мотылькового цветка. 

Второй, заслуживающей внимания чертой является наличие 
полуоткрытой трубчатой проксимальной части венчика, посколь- 
ку здесь нет нектара, который необходимо защищать от во- 
ровства. 


Trifolium medium L. 
Европа, Северная Азия. 


Гомогамный. Мелиттофильный. Мотыльковый цветок (мо- 
дификация трубки). 


Цветок клевера отличается от обычного цветка этого се- 
мейства тесной связью трубки тычиночных нитей с венчиком. 
В результате нижняя (проксимальная) часть венчика образует 
довольно прочную трубку, где невозможно никакое расширение. 
Поэтому мотыльковый механизм ограничен наиболее наруж- 
ными свободными частями (приблизительно одной третью) 
венчика, которые образуют механическую систему, совершенно 
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отличную от системы обычного мотылькового цветка. Опыли- 
тели могут только всовывать в цветок голову, поскольку для 
тела просто нет места. Для того чтобы опылитель смог до- 
стать до дна трубки венчика, необходим довольно длинный 
хоботок (рис. 25). 

Рабочим принципом мотылькового цветка является контраст 
между жесткой системой, которая остается на месте (тычи- 
ночная трубка и завязь) и подвижной системой, которая отги- 
бается вниз. У Trifolium завязь очень короткая и не имеет OTHO- 
шения к жесткости системы. Напротив, вся система становит- 
ся жесткой благодаря связи тычиночной трубки и венчика, 
а гибкость ограничена самыми удаленными от основания цвет- 
ка частями. 

Головка клевера может классифицироваться как щетковид- 
ный «цветок», но отклоняется от этого типа тем, что его 
репродуктивные органы открыты B венчике, а доступ к нектару 
затруднителен. 

Сочетание «трудного» механизма, нуждающегося в огромной 
силе, и длинной трубки преграждают доступ к нектару всем 
опылителям за исключением шмелей. 


Genista tinctoria L. 
Европа, Северная Азия. 


Нротандрический. Мелиттофилия. Пыльцевая аттрактация. 
Мотыльковый цветок с взрывным механизмом. 

Обычная форма и функция цветка С. tinctoria (рис. 26) 
не очень отличаются от формы и функции цветка Astragalus 
depressus. Относительный размер и морфология отдельных ком- 
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понентов почти такие же. Нектара нет, и все тычиночные 
нити срастаются, образуя трубку. 

Пыльники открываются постепенно, четыре из них — раньше 
остальных. Их нити сокращаются, но пыльца проталкивается 
вперед в дистальную часть лодочки другими тычинками, ко- 
торые все еще активно растут. Они открываются в начале 
цветения и в то же самое время рыльце становится восприим- 
чИвЫМ. 

Верхние края лодочки срастаются. Поскольку трубка тычи- 
ночных нитей и завязь стремятся загнуться вверх, а весла 
и лодочка стремятся отойти вниз, они поддерживают друг 
друга в состоянии напряженного равновесия. Это равновесие 
нарушается опылителем, надавливающим на нижнюю часть 
венчика. У мотылькового цветка при надавливании весла дви- 
гаются вниз и наружу, и движение наружу разрывает верхние 
сросшиеся концы лодочки, которые растрескиваются. Процесс 
почти взрывной, и после первого посещения цветок полностью 
опустошен; завязь прижимается к парусу, а четыре другие 
лепестка более или менее свободно свисают. 

Неизвестно, запускает ли опылитель этот механизм «созна- 
тельно» или случайно, пытаясь обнаружить несуществующий 
нектар. 


Cytisus scoparius L. 
Европа. 


Гомогамный. Мелиттофильный. Пыльцевая аттрактация. Мо- 
тыльковый цветок с взрывным механизмом. 


Общая организация и функция цветка С. scoparius такая 
же, как и у Genista tinctoria, за исключением того, что после 
взрыва различные части не изменяют радикально своего по- 
ложения. Завязь не изгибается вверх, лепестки не загибаются 
вниз. Главное движение здесь производится свободным концом 
нитей и столбиком. Второе различие состоит в более значитель- 
ной дифференциации тычинок. Верхние пять короче и образу- 
ют одну группу, нижние имеют более длинные свободные 
нити и образуют другую группу. 

При взрыве короткие пыльники ударяют насекомое по брюш- 
ку, тогда как длинные нити и рыльце ударяют его по спине. 
Короткие тычинки следует рассматривать как питательные. 
Здесь нет нектара, и не может быть сомнения, что в этом 
случае цветки посещаются из-за пыльцы, которую пчелы сче- 
сывают с волосков, покрывающих их тело, после посещения. 
Легко видеть, что опылители при взрыве получают небольшой 
шок, но это, конечно, не удерживает их от посещений. Вместе 
с тем шмели не «интересуются» цветками, в которых взрыв 
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уже произошел. Такие цветки посещаются другими насекомыми, 
поедающими пыльцу, например мухами-журчалками. 

На рис. 27 показан нетронутый цветок с натянутыми ты- 
чинками (А) и цветок после посещения (Б). После взрыва 
столбик более или менее спирально закручен. 


Centrosema virginiana Bentham 
Юго-запад США. 


Гомогамный (?). Мелиттофильный. Перевернутый цветок 
мотылькового типа. 
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Перевернутое положение цветков Centrosema (рис. 28) и не- 
которых родственных родов (Clitoria, Canavalia) превращает 
цветок мотылькового типа в цветок с зевом. Парус все еше 
выполняет свою функцию как привлекающая часть цветка, но 
кроме того, он еще служит и как посадочная площадка для 
опылителей — крупных пчел рода Xylocopa и других. 

Весла и лодочка жестко связаны друг с другом; по мне- 
нию Линдмана (Lindman, 1902), они срослись. Для работы 
механизма требуется значительное усилие со стороны опыли- 
теля. Как обычно, нектар находится в основании завязи. Отло- 
жение и удаление пыльцы — нототрибическое. 

Так как единственная функция паруса — привлечение, нет 
никакой надобности в его усилении. Но происходит фундамен- 
тальное изменение, когда он начинает функционировать также 
как посадочная площадка. Сила, которую требуется применить 
насекомому для того, чтобы работал взрывной механизм, под- 
разумевает, что животное энергично опирается на парус, ко- 
торый поэтому более прочен, чем обычно. Его прочность обес- 
печивается двумя продольными утолщениями и коротким шпор- 
цеподобным отростком на обратной стороне, который, упираясь 
в чашечку, предотвращает чрезмерный изгиб основания паруса. 


Erythrina crista-galli L. 
Бразилия. 


Гомогамный. Орнитофильный. Цветок с зевом (переверну- 
тый мотыльковый цветок). 


На первый взгляд в этом жестком пламенно алом цветке 
E. crista-galli (puc. 29) не много сходства с РарШопасеае. 
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Полностью исчезла динамическая система мотылькового цвет- 
ка, основанная на контрасте между гибкими лепестками и жест- 
кими тычинками и завязью. Лодочка выступает из чашечки 
наподобие ножа. Парус отогнут назад и не может быть исполь- 
зован для посадки. Весла почти редуцированы и едва видны, 
выступая из толстой и жесткой чашечки. Нектар образуется 
в большом количестве и в отсутствие опылителей капает из 
цветка. 

Очевидна адаптация к опылению колибри, и порхающие 
птицы не могут не контактировать с выступающими пыльни- 
ками и столбиком, когда они ищут нектар, образующийся 
в основании завязи. 


Phaseolus multiflorus Lam. 
Южная Америка. 


Гомогамный (У). Мелиттофильный. Модифицированный мо- 
тыльковый цветок. 


Род Phaseolus характеризуется спирально закрученной ло- 
дочкой (рис. 30). У более примитивных представителей, таких, 
как Ph. multiflorus еще хорошо развит тип мотылькового цвет- 
ка. Связь между лодочкой и веслами обусловлена исключи- 
тельно их срастанием. Здесь нет крючков или шпорцев, nepe- 
дающих движение от одного набора лепестков к другому. 
Верхушка лодочки образует приблизительно один оборот спи- 
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рали. Характерно вторичное преподношение пыльцы по типу 
Lathyrus. Волоски на столбике получают пыльцу с кончика 
лодочки, которая слишком узка, и не позволяет пыльникам 
выступать наружу. Столбик достаточно жесткий, и способен 
двигаться через спираль. 


Phaseolus caracalla L. (рис. 31) 
Тропическая Южная Америка. 


У Ph. caracalla и других видов, описанных Линдманом 
(Lindman, 1902), цветок так сильно уклонился от мотыльково- 
го типа, что фактически стал неузнаваем. Цветки образуют 
фантастическую, совершенно асимметричную структуру. На ста- 
дии почки парус спирально закручен и включает спираль ло- 
дочки (Troll, 1951). Когда цветок открывается, эта спираль 
раскручивается только частично. Весла почти асимметричны 
и могут занимать более или менее поперечное положение 
в цветке, причем левое весло перемещается наверх. Правое 
весло перевернуто назад и его морфологически наружная сто- 
рона повернута кверху. Обе наружные стороны темно-сирене- 


РИС. 31 


Описание некоторых примеров опыления 307 


вого цвета, их внутренние стороны не совсем белые. Парус 
белый с желтым указателем нектара. Цветок приблизительно 
5 см в поперечнике. 

Опылителями являются крупные пчелы, возможно Xylocopa, 
которые садятся на повернутую кверху наружную поверхность 
правого весла и передвигаются к нектарнику, скрытому в очень 
короткой трубке венчика, хорошо защищенной чашечкой с очень 
толстыми стенками. Два выступающих края на самой нижней 
части паруса окаймляют основу остальной части цветка, и вы- 
ступы на десятой свободной тычинке заставляют опылителя 
погружать хоботок в это удивительное образование. 

Лодочка в этом цветке образует не менее четырех пол- 
ных витков. Ее верхушка расположена над опылителем. Неиз- 
вестно, существует ли структурная связь между лодочкой и вес- 
лами. Когда пчела-плотник толкает правое весло, чтобы достать 
нектар, лодочка и репродуктивные органы цветка опускаются, 
а столбик выходит из лодочки и ударяет насекомое сверху. 
Таким образом, цветок Ph. caracalla функционирует скорее не 
как мотыльковый, а как цветок с зевом. Функционирование 
этого замечательного механизма обеспечивается не только жест- 
костью столбика, но и тем, что он сам по себе менее плотно 
закручен, чем окружающая его лодочка. В результате возни- 
кает натяжение, которое обусловливает выход из лодочки. Цве- 
ток содержит много нектара и по имеющимся данным, посе- 
щение длится полминуты. 

Таким образом, нет сомнения в том, что эта удивительная 
структура цветка Ph. caracalla достаточно функциональна, но 
возникает вопрос, была ли действительно необходимость в по- 
вороте кончика рострума на четыре витка, чтобы достичь 
такого эффекта, или какие процессы привели к такому несо- 
образному результату. Стоит заметить, что культивируемые 
виды в значительной степени автогамны. Происходил ли отбор 
автогамных биотипов у европейских сельскохозяйственных куль- 
тур потому, что европейские пчелы в целом были не спо- 
собны справляться с механизмом опыления этих цветков или 
существовал ксеногамный комплекс, уже разрушенный в при- 
роде из-за присущей ему сложности? 


Petalostemon pinnatum Blake 
Северная Америка. 


Гомогамный (?) Гемифилический. Щетковидный элемент ат- 
трактации. 


Род Petalostemon представляет собой примитивный тип по 
сравнению с остальными РарШопасеае. Цветки мелкие, при- 
близительно | см, и собраны в соцветие, которое на первый 
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взгляд очень похоже на соцветие Compositae. У других видов, 
например у Р. violaceus, соцветие больше напоминает колос. 
У обоих видов они составляют типичный щетковидный эле- 
мент аттрактации. 

Отдельные цветки замечательны в своей редукции. Завязь 
короткая и сросшаяся трубка тычиночных нитей очень откры- 
та. Пять тычинок фертильны, четыре другие, сросшиеся, обра- 
зуют опадающие лепестковидные стаминодии. То, что счита- 
лось парусом, вероятно, является последней тычинкой, которая 
также лепестковидна (другая интерпретация цветка была пред- 
ложена Уэмплом и Лерстеном (Wemple, Lersten, 1966). 

Имеется нектар, но цветки, вероятно, посещаются главным 
образом животными, собирающими пыльцу. Неспециализиро- 
ванные опылители, даже жуки, играют большую роль, чем 
в мотыльковом цветке. 

На рис. 32 показаны (слева направо): отдельное соцветие, 
цветок до и после удаления чашечки. 


17.8. СИНДРОМЫ ОПЫЛЕНИЯ У LABIATAE — 
SCROPHULARIACEAE 


Galeopsis speciosa Mill. 
Labiatae. Европа. 
Гомогамный. Мелиттофильный. Цветок с зевом. 


Венчик желтый с бросающимся в глаза темно-фиолетовым 
указателем нектара на нижней губе, у которой средний состав- 
ляющий лепесток имеет темно-фиолетовый кончик, тогда как 
его проксимальная часть темно-желтая с радиально располо- 
женными фиолетовыми пятнами. Общая длина трубки 18 — 22 MM, 
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причем верхняя часть (6—8 мм) так широка, что насекомое 
может засунуть в нее свою голову. В нижнюю часть (12— 
14 мм) может проникнуть только хоботок или язык. Нектар 
обычно заполняет трубки на несколько миллиметров выше 
нектарника. 

Пыльники и рыльце расположены в верхней части цветка, 
покрытого шлемовидной верхней губой. Так как Пятая тычин- 
ка рудиментарна или вообще отсутствует, четыре оставшиеся 
образуют две пары, одна из которых имеет немного более 
длинные нити, чем другая. Связник расположен под прямым 
углом к нити, и тычинки открываются центрипетально (свер- 
ху вниз) створками. Они образуют крышечки с бахромчатыми 
краями, висящие на связнике. Нижняя губа образована тремя 
лепестками. В основании двух боковых долей имеются выросты, 
которые облегчают работу пчел в цветке (рис. 33). 

Galeopsis посещают крупные шмели. Чтобы достичь той 
части трубки, в которой расположен нектар, опылителям нужен 
хоботок длиной по крайней мере 10 мм; кроме того, опы- 
лители должны просунуть головы в верхнюю, широкую часть 
трубки венчика. При таком положении их спинки дотронутся 
до концов бахромы передней теки и откроют ее. Точно так же 
при ударе они откроют заднюю теку. Сходным образом они 
дотронутся до рыльца, которое обычно выступает между двумя 
передними пыльниками. p^ 
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Scrophularia nodosa L. 
Scrophulariaceae. Европа, Северная Азия. 


Протогиния. Энтомофильный цветок, опыляемый осами (?) 
Колокольчатый. 


Зигоморфия цветка 5. nodosa (рис. 34) настолько незначи- 
тельна, что ее можно не учитывать и рассматривать этот 
цветок как колокольчатый. В первую, или женскую, фазу цве- 
тения (слева) пылинки загнуты назад и воспринимающее рыль- 
це находится в зеве цветка. Пятая тычинка образует стамино- 
дий в верхней части цветка; его функция в опылении, если 
вообще имеется, остается неясной. Установлено, что женская 
фаза длится 2 дня. 

В мужской фазе цветения (справа) выступающая часть стол- 
бика слегка загибается и рыльце, которое все еще способно 
воспринимать пыльцу, становится менее доступно, чем раньше. 
Тычиночные нити разгибаются и вытягиваются, а пыльники 
выставляются в зев цветка. 

Нектар секретируется кольцевидным нектарником, располо- 
женным в основании гинецея. Крупные насекомые садятся на 
венчик и просовывают головы внутрь цветка. Мелкие насеко- 
мые могут вползать в цветок. Их деятельность в качестве 
опылителей сомнительна. Со времен Шпренгеля 5. nodosa рас- 
сматривался как прототип цветка, опыляемого осами. Возмож- 
но, что и в самом деле этот цветок чаще всего опыляется 
осами (по-видимому, они даже предпочитают этот цветок), 
однако он также часто посещается и пчелами. 

При сравнении цветка 5. nodosa с цветками Salvia, Pedi- 
cularis и т.д. первый может рассматриваться как обратная 
адаптация к стернотрибическому опылителю. Другим важным 
вопросом является образование постфлорального нектара, опи- 
санное Шреммером (Schremmer, 1959) для 5. canina. Вероятно, 
постфлоральный нектар особенно привлекает ос. 
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Linaria vulgaris Mill. 
Scrophulariaceae. Европа, Западная Азия. 


Гомогамный. Мелиттофильный. Вторичное преподношение 
нектара. Закрытый цветок с зевом, несущий шпорец. 


Цветок Linaria (рис. 35) представляет собой более совер- 
шенный тип цветка с зевом по сравнению с типом такого 
цветка, представленного у Galeopsis. Для него характерны две 
главные новые черты. Во-первых, нижняя губа сильно изогнута 
и закрывает вход в трубку венчика. Это означает, что только 
насекомые, достаточно сильные для преодоления этого пре- 
пятствия, могут использовать этот цветок, если они, подобно 
Macroglossa способны просунуть тонкий хоботок через очень 
маленькое отверстие между губами. Основание нижней губы 
формирует своего рода шарнир, поэтому при достаточном 
усилии вся губа отклоняется вниз. 

Во-вторых, нектар находится He B нектарнике, а спускается 
в трубку венчика и, таким образом, становится недоступным 
для насекомых с короткими хоботками. В цветке расположены 
различные ряды волосков, их настоящая функция хорошо не изу- 
чена. Предполагается, что некоторые из них, расположенные 
B шпорце, функционируют как капилляры, переводя нектар 
из нектарника к основанию шпорца. Однако возможно также, 
что некоторые из этих волосков оказывают довольно неприят- 
ное действие на хоботки шмелей, поэтому едва ли их сле- 
дует считать указательными структурами. 


РИС. 35 
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Melampyrum pratense L. 
Scrophulariaceae. Европа, Северная Азия. 


Гомогамный. Мелиттофильный. Цветок 
с зевом (кража нектара). 


Цветок М. pratense относится к довольно 
простому в функциональном отношении 
типу цветков с зевом. Он обычно бледно- 
желтый, длиной 15—20 мм, контрастирую- 
щий с темными, коричневато-красными 
прицветниками. У большинства других видов 
прицветники и чашечки также ярко окрашены 
и образуют часть элемента аттрактации. 

Ось горизонтальная, цветоножки доволь- 
но слабые и под тяжестью опылителя 
цветки склоняются вниз. Посадочная пло- 
щадка, предоставляемая нижней губой, мала, 
но хоропю выраженная шероховатость обес- 
печивает великолепную точку опоры. Просо- 
вывая голову в довольно узкое отверстие 
цветка, опылитель должен затем его расши- 
рить, при этом рыльце наклоняется вниз, 
а пыльца высыпается на верхнюю сторону 
насекомого (голову и пронотум). Как обычно 

РИС. 36 у такого типа цветка нектар находится 
в основании завязи. 

На рис. 36 показано, как воры получают доступ к нек- 
тару, прокусывая венчик у его основания. Отмеченное на ри- 
сунке отверстие соответствует отверстию, проделанному, на- 
пример, Bombus lucorum (Meidell, 1945). Некоторые воры этого 
типа могут также собирать пыльцу непосредственно на свои 
задние ноги, располагая их под пыльниками, в то время как 
они сами сидят на верхней части верхней губы. Энергично 
взмахивая крыльями, они вытряхивают пыльцу из пыльников 
на ноги. Во время полета к следующему цветку насекомое 
переносит пыльцу в корзиночках. Поскольку нектарные воры 
не опыляют, опыление должно происходить во время сбора 
пыльцы. Посещения Megachile willoughbyella, также собирающей 
пыльцу, отличаются от посещений других насекомых тем, что 
Megachile в противоположность остальным помещает под пыль- 
ником свое брюшко и затем начинает взмахивать крыльями. 
МевасйИе собирает пыльцу на нижней поверхности брюшка. 
Этот опылитель также может получить доступ к нектару, 
прокусывая венчик, хотя его хоботок достаточно длинен, чтобы 
собрать нектар обычным путем. 
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Виды Bombus, имеющие длинные хоботки 
(В. jonellus, В. pratorum и другие), наоборот 
влезают в цветок Melampyrum спереди 
и производят опыление обычным путем. 
Однако, если другими ворами в венчике 
были прокусаны дырки, они пользуются 
такой возможностью; сами они не могут 
сделать отверстие в венчике. Сходные раз- 
личия были описаны (Koeman-Kwak, 1973) 
между коротко- и длиннохоботковыми шме- 
лями, посещающими Pedicularis palustris. 


Bartsia арта L. 


Scrophulariaceae. Европа, Северная Америка. 


Протогиния. Мелиттофилия. Поздняя ав- 
тогамия. Цветок с зевом. 


Bartsia alpina имеет обычный цветок с зе- 
вом, характеризующийся, правда, некоторы- 
ми отклонениями. Размер цветка варьирует, 
причем, возможно, существуют определен- 
ные клоны(?) с большими, преимущественно 
энтомофильными цветками и клоны с мел- 
KHMH, преимущественно автогамными цвет- 
ками. 

Темный грязно-фиолетовый колос (при- 
цветники и цветки) не очень заметен для 
человеческого глаза. Возможность отражения 
ультрафиолетового излучения не исследова- 
лась, но эффект на черно-белых фотогра- 
фиях свидетельствует о способности отра- 
жать ультрафиолет. Однако зарегистриро- 
ванных посещений (шмелями) мало. 

По отношению к общему синдрому ме- 
литтофилии цветок В. alpina аномальный, 
так как не имеет посадочной площадки. 
Нижняя губа очень короткая и ее доли по- 


РИС. 


вернуты внутрь. Шмели садятся спереди и легко отгибают в сто- 
роны доли губы, протискивая головы в цветок. Продольные 
складки венчика допускают его расширение, особенно в верхней 
части. Расширение венчика приводит, как обычно, к отделению 
пыльников и последующему выпадению пыльцы. Интересным 
является наличие шипов на нитях. Они направляют опылителя 
и ограничивают его деятельность нижней частью венчика. 
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У более мелких цветков рыльце едва выступает за пределы 
венчика, и растяжение последнего в период цветения очень 
скоро выталкивает пыльники к рыльцу. Наличие спутаннных 
волосков может в какой-то степени препятствовать автогамии 
даже в таких типах, но, по-видимому, все же в конце концов 
происходит самоопыление. Вопрос о том, являются ли малень- 
кие цветки автогамными всегда, а большие — лишь в редких 
случаях, предстоит еще решить. 

На рис. 37 показано (сверху вниз) большой и малень- 
кий цветки в женской фазе. Дальше эти же самые цветки по- 
казаны в разрезе (позднее цветение у мелких цветков). 


Pedicularis oederi Vahl. 
Scrophulariaceae. Европа, Азия. 


Протогиния (или гомогамия?). Мелиттофилия. Цветок с зе- 
BOM. 


P. oederi представляет собой примитивный тип внутри этого 
рода, у которого можно наблюдать ряд поразительных адап- 
таций к опылению (Li, 1948—1949). Р. oederi были изучены 
Шпрагу и недавно более тщательно Масиором (Macior; см. 
список литературы). 

Цветок желтый, верхняя часть верхней губы внутри темно- 
красная (пятнистая), прямостоячий, в узком колосе; длина цвет- 
ка 15—20 мм. Верхняя губа слегка наклонена вперед, нижняя — 
на 45° вниз. Верхняя губа сжата сильной жилкой, проходящей 
на каждой стороне от середины трубки венчика наклонно 
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к середине свободных краев верхней губы. Края ниже этой 
жилки подвижны и покрыты жесткими волосками. Нижняя губа 
разделена на доли двумя мощными рубцами, разделяющими 
доли по направлению к открытой трубке венчика. Боковые 
доли жесткие, но гибко связанные со сторонами верхней 
губы. 

Цветок посещают крупные шмели, которые садятся спереди 
и укрепляются на долях нижней губы. Маленькие ранки пока- 
зывают, где были точки опоры для ног опылителей. Избегая 
колючих краев, опылитель проталкивает хоботок и голову 
в трубку под ними, т.е. через проход, образуемый этими дву- 
мя краями на нижней губе. Это вызывает расширение верхней 
части трубки венчика и, вследствие этого, наклон верхней губы 
по направлению к спинке опылителя. Благодаря своему наруж- 
ному положению (и протогинии?) рыльце первым касается спин- 
ки опылителя, и пыльца сама осыпается практически одновре- 
MeHHO, благодаря небольшому расширению верхней губы, при- 
чем тека разрывается. После того как насекомое улетает, 
трубка венчика вновь сужается и верхняя губа возвращается 
в свое первоначальное положение, при повторном посещении 
все повторяется снова. 

Поскольку этот механизм может срабатывать только при 
опылении крупными шмелями, небольшие шмели собирают 
пыльцу, силой раздвигая концы верхней губы и заставляя су- 
хую пыльцу осыпаться на их брюшко, — они работают в перевер- 
нутом положении. Это поведение до некоторой степени напо- 
минает работу, необходимую для получения нектара y Р ра- 
lustris и у видов с рострумом. 

На рис. 38 (слева направо) изображено: цветок спереди 
и сбоку, продольное сечение верхней губы. На крайних правых 
рисунках показано: вверху — обычное закрытое положение вмес- 
тилищ пыльцы и внизу — положение, когда пыльники силой 
раздвинуты в стороны. 


Pedicularis silvatica (рис. 39) 
Scrophulariaceae. Европа. 


Цветок на рис. 39 проявляет очень слабую тенденцию к на- 
клону, так хорошо заметную у более развитых видов. Цвет- 
ки розовые, посещаются шмелями. Механизм опыления (на- 
сколько это известно) такой же, как и у P oederi. 


Pedicularis palustris (рис. 40). 
Scrophulariaceae. Европа. 


Протогиния (или гомогиния?). Мелиттофилия. Цветок с 
зевом. 
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РИС. 40 


Цветки розовые длиной 10—20 мм. Отличия or P oederi 
состоят в следующем: цветок более или менее горизонтальный, 
угол между верхней и нижней губой острый. Верхняя губа 
слегка наклонена и закручена, и края около верхушки с двумя 
нитевидными зубчиками поддерживают выступающий столбик. 
Колючие края с обеих сторон заканчиваются заметными креп- 
кими зубчиками. Плоскость нижней губы повернута приблизи- 
тельно на 45°, показывая морфологически правую сторону. 
Доли нижней губы менее разделены, края менее выступают. 
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РИС. 41 


Благодаря закручиванию нижней губы, проникнуть в цветок 
легче с левой стороны. Об этом свидетельствует также и спо- 
соб соединения губ; с правой стороны края губ свернуты друг 
с другом и их нельзя разделить без применения силы. Левые 
края свободны, но укреплены и имеют шипы. Нектарник также 
наклонный. 

Опылители садятся сбоку и влезают в цветок с левой сто- 
роны. Если они подходят с правой стороны (например, пере- 
ползли с другого цветка), то сначала они занимают правиль- 
ное положение. С помощью мандибул опылитель с силой от- 
крывает верхнюю губу над колючими краями, как раз над 
выступающими (крепкими) зубчиками. Затем он просовывает 
туда голову, оставаясь над колючими частями краев. Как 
и у P oederi при открывании цветка трубка венчика расши- 
ряется, что приводит к таким же последствиям, но в этом 
случае закручивание и асимметрия цветка временно нарушается 
из-за расширения. После посещения цветок восстанавливает 


свою форму. 
Pedicularis lapponica (рис. 41) 
Scrophulariaceae. Полярные области. 


P lapponica сходна c P. palustris за исключением TOTO, что 
здесь нижняя губа (схожая с P  oederi) закручена на 90° 

Работа опылителей на этих цветках грубая и оставляет 
отметки на лепестках, особенно заметные у Р. lapponica; незна- 
чительные отметки коготков остаются на нижней губе, на ко- 
торую опылитель ставит ноги во время расширения трубки 
венчика, и значительные — на верхней губе, которую он с силой 
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РИС. 42 


выворачивает. После нескольких посещений, цветки, особенно 
хрупкие цветки P. lapponica, выглядят сильно поврежденными 
и плохо функционируют; но к этому времени они бывают 
уже опылены. 


Pedicularis racemosa Dougl. (рис. 42) 
Scrophulariaceae. Северо-запад США. 


IIpororuuua(?) Мелиттофилия. Модифицированный цветок 
с зевом. 


По своему обычному положению цветок напоминает Р. ра- 
lustris и Р. lapponica, но отличается длинным рострумом на 
шлеме. Рострум служит каналом, который поддерживает только 
столбик: пыльники расположены вблизи рострума; таким обра- 
зом, в этом цветке не наблюдается близкого расположения рыль- 
ца и пыльников, что характерно для других видов. 

Опыление у этого вида было описано Масиором (Macior, 
1970). Цветок не имеет нектара и посещается только сборщи- 
ками пыльцы. Шмели приближаются к венчику с вытянутыми 
антеннами, захватывают венчик передними и средними ногами, 
а шлем сбоку — мандибулами. Оставаясь против широкой ниж- 
ней губы венчика, они висят в перевернутом положении и со- 
бирают пыльцу, вибрируя крыльями. Спиральный рострум цвет- 
ка с заключенным в него столбиком и торчащим рыльцем кон- 
тактируют с нижней стороной головы и передней частью 
торакса, тогда как пыльца, вытряхиваемая из пыльников, рас- 
положенных в шлеме, падает на перевернутое вверх брюшко 
насекомого. Иногда сборщики счищают пыльцу в корбикулы, 
продолжая висеть на венчике при помощи своих мандибул. 
(Из Macior, с сокращениями). 


Pedicularis groenlandica Retz. 
Scrophulariaceae. Северная Америка. 
Гомогамные(?). Мелиттофильные. Пыльцевая аттрактация. 
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РИС. 43 


У этого вида (рис. 43) шлем не только клювовидный, как 
у Р. racemosa, но вытянут наподобие хоботка, который при 
полном цветении делает один завиток, образованный главным 
образом дистальной частью рострума (Macior, 1968a, 1977). 
Как у Р. racemosa, в роструме находится только столбик, 
причем пыльники остаются в выпуклой базальной части шлема. 
Опыляющие насекомые (различные виды Bombus) садятся на вер- 
хушку рострума и цепляются передними ногами за боковые ниж- 
ние лепестки. Мандибулами насекомые захватывают средний край 
передней поверхности выпуклой части шлема. Рострум частич- 
но поддерживает опылителя (последний опирается на рострум 
средними ногами) и обвивает его тело между грудью и 
брюшком, ориентируя рыльце «точно на центр передней аб- 
доминальной поверхности». 

Нектара нет, пыльца собирается при помощи вибрации крыль- 
ев, которая вызывает появление около шлема небольшого жел- 
того облака, оседающего на теле насекомого. Частота взмахов 
крыльев на цветке отличается от частоты взмахов при полете. 
Пыльца, прилипшая к телу насекомого, затем счесывается и пе- 
реносится в корбикулы. Остаток пыльцы на передней абдоми- 
нальной поверхности попадает на рыльце следующего цветка. 

Очевидно, работа этого очень точного механизма зависит 
от правильного соотношения размеров опылителя и цветка. Дли- 
на головы и груди опыляющих рабочих шмелей, 7—8 MM, соот- 
ветствует по размеру цветку, имеющему 8 мм между передней 
частью выпуклой части шлема и петлей рострума. Слишком 
крупные матки не приспособлены к опылению этого цветка. 
По сравнению с видами, упомянутыми выше, Р. groenlandica 
характеризуется 1) безнектарными цветками с пыльцой. B раз- 
витии синдрома опыления у этого рода для большего совер- 
шенства и точности происходит возврат к аттрактантам, имею- 
щим более раннее происхождение; 2) происходит также воз- 
врат к стернотрибическому опылению (если оно более при- 
митивно, чем нототрибическое), но в противоположность стер- 
нотрибическому опылению у P racemosa рыльце в этом случае 
сначала касается спинки опылителя, а затем уже брюшка — сво- 
его рода супернототрибическое опыление. 
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Pedicularis sceptrum-carolinum L. 
Scrophulariaceae. Северная Европа. 


Протогиния. Мелиттофильный. Закрытый цветок. 


Цветок прямостоячий, желтый, с красными долями нижней 
губы, около 30 мм длиной. 

Для этих цветков характерны те же самые общие черты, что 
и для P. оедет и P. palustris, однако у P. sceptrum-carolinum 
цветки постоянно закрыты. Цветки P capitata представляют 
собой промежуточную форму (Macior, 1975), которые еще 
открыты для рабочих шмелей. Верхняя губа шире, чем у этих двух 
видов, и пыльца высыпается из пыльников перед посещением. Так 
как края верхней губы загнуты внутрь, пыльца не высыпается на 
нижнюю губу или в трубку венчика. Колючих краев нет. 
Свободные доли нижней губы очень короткие и загнуты внутрь, 
захватывая конец верхней губы и включая также рыльце, которое 
слегка выдается из верхней губы. Изгиб нижней губы, особенно 
характерный для P palustris имеется также у Р sceptrum- 
carolinum ; его можно увидеть, если попытаться открыть цветок; 
с правой стороны края двух губ скручены вместе так, что факти- 
чески их нельзя разделить, не повредив при этом цветок. Левая 
сторона может быть открыта и такой открытый цветок напо- 
минает цветок Р. palustris. 

Только очень сильные и «интеллектуальные» шмели могут 
обращаться с этим цветком. Они садятся на верхушку прямо- 
стоячего цветка, перемещаются на левую сторону и с силой от- 


РИС. 44 
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РИС. 45 


тягивают нижнюю губу, определенным образом упираясь в цветок 
ногами. Открыв цветок, насекомое сбоку вползает в широкую 
трубку венчика, и скрывается в нем. У этого вида при расши- 
рении цветка верхняя губа также опускается, а ее загнутые 
внутрь концы разделяются, что приводит к опылению и отложе- 
НИЮ ПЫЛЬЦЫ. 

Иногда менее «интеллектуальные» опылители пытаются влезть 
в цветок с «неправильной» стороны. Забавно наблюдать, как 
цветок «отталкивает» насекомое, если последнему удается хотя 
бы немного просунуть голову с правой стороны. Несмотря на 
имеющиеся трудности, цветки интенсивно посещаются шмелями, 
достаточно сильными и достаточно «интеллектуальными», чтобы 
уметь с ними обращаться. Без сомнения, это происходит благо- 
даря большому количеству нектара, доступному для опылителей. 

На рис. 44 справа показан шлем снизу; видно, что загнутые 
внутрь края лепестков образуют нечто вроде настила, на котором 
находится свободно лежащая пыльца. 


Pedicularis lanceolata Michx. 
Scrophulariaceae. Северная Америка. 


Протандрический. Пыльцевая аттрактация. Мелиттофильный. 
Закрытый цветок. 


Этот цветок (рис. 45) образует пыльцу в качестве аттрактанта, 
опыление его также было описано Масиором (Macior, 1969). 
Цветок похож на цветок P groenlandica, но без рострума, 
характерного для другой секции (Li, 1948, 1949). Как и род- 
ственный ему P sceptrum-carolinum, он закрыт, но в отличие 
от содержащих нектар полностью закрытых цветков этого типа, 
цветок P lanceolata открыт у основания. В этом отношении 
наблюдается очень интересная параллель с цветком Coronilla 
emerus (с. 299), который отличается от родственных нектаро- 
носных видов открытым цветком. Однако сростнолепестный, 
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венчик у Pedicularis не может открыться так же легко, как 
раздельнолепестный венчик Papilionaceae, и эффект y P. lanceolata 
главным образом достигается укорочением трубки венчика. 

Опылители (рабочие шмели) садятся на верхушку шлема, 
поворачиваются к нижней стороне венчика и выравниваются 
с главной осью цветка, головой к основанию. В этом положении 
они захватывают свободный край шлема мандибулами, а верх- 
нюю часть — средними ногами. Пыльца извлекается передними 
ногами. При сборе пыльцы крылья не вибрируют. 

Опыление стернотрибическое, т. е. рыльце касается оставшейся 
массы пыльцы в более или менее недоступных частях брюшка 
насекомого. 


Salvia patens Cav. 
Labiatae. Мексика. 


Протандрический —гомогамный. Мелиттофильный. Цветок 
с зевом. 


Цветки темноголубые, образуют открытый колос, длина вен- 
чика 25—30 мм (рис. 46). Очень похожи на цветки Galeopsis 
speciosa, но отличаются OT него более горизонтальным положением 
цветка, более широкой и короткой (колоколовидной) трубкой 
венчика, числом тычинок, редуцированным до двух. Однако 
главное различие заключается в морфологии тычинок. Тычиноч- 
ные нити срослись с венчиком за исключением короткого, жест- 
кого конца, который выступает более или менее перпендикулярно 
к общему направлению цветка. Пыльник соединен с нитью 
связником таким образом, что может закручиваться приблизи- 
тельно на 180° Связник 15—18 мм длиной с очень неравными 
плечами. Более длинное направлено вверх и несет фертильную 


РИС. 46 
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теку, положение которой соответствует положе- 
нию пыльников у Galeopsis. Другое плечо очень 
короткое и несет на нижнем конце стерильную, 
похожую на ложку теку. Его положение перпенди- 
кулярно положению цветка. Две сросшиеся сте- 
рильные теки между ними более или менее плотно 
закрывают вход в трубку венчика. 

Нектарник находится в основании завязи. 
Непосредственно над ним полость венчика сужает- 
ся в результате образования выпуклости в ниж- 
ней части трубки. 

Шмели садятся на очень большую нижнюю 
губу и продвигаются к нектарнику, расположен- 
ному на дне трубки венчика. Для того чтобы 
достичь его, они должны раздвинуть створки, 
образованные двумя сросшимися стерильными 
теками, которые преграждают путь. Это приводит 
в действие рычаги, заставляющие фертильные 
теки опускаться и ударять по спине опылителя, 
оставляя на ней пыльцу. Рыльце независимо от 
этого механизма; оно выступает из цветка и во 
всяком случае в последнюю фазу цветения опус- 
кается настолько низко, что задевает спину опы- 
лителя даже перед тем, как опустится пыльник. 

Этот общий тип опыления обнаружен у многих 
видов Salvia, причем главным образом у видов 
с голубыми цветками. Вообще имеются как реду- 
цированные, так и нормальные цветки, более 
мелкие и(или) однополые (женские с более или 
менее редуцированным андроцеем). 


Salvia splendens Sellow 
Labiatae. Бразилия. 

Протандрический — гомогамный. Орнито- 
фильный. Трубчатый цветок. 

Этот цветок (рис. 47) с огненно-красным 
венчиком и чашечкой без какой-либо посадочной 
площадки обнаруживает типичные черты орнито- 
филии или синдрома опыления колибри. Для 
полной оценки этого синдрома цветок Salvia 
splendens следует сравнить с мелиттофильным 
цветком S. patens. 


Механизм рычагов не функционирует, и доступ 
внутрь цветка не загорожен. Оседание пыльцы 


неизбежно, когда птица всовывает клюв в цветок 
(Trelease, 1881). 
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Виды Mentha 
Labiatae. Европа. 
Протандрический. Миофильный. Щетковидный цветок. 


Вместе с близкими родами Mentha (рис. 48) представляет 
тип щетковидного цветка в семействе Labiatae. Более простые 
цветки этих родов, по-видимому развились из типа, представлен- 
ного цветком Galeopsis, в результате редукции отдельных частей. 
Цветки еще сохраняют следы зигоморфии, а пятая тычинка, 
функционирующая в цветке C зевом, тькже редуцирована в этом 
псевдоактиноморфном цветке. Сильно выступающие тычинки 
и рыльца характерны для синдрома щетковидных цветков. 

Кроме гермафродитных цветков, имеются также исключи- 
тельно женские цветки, иногда расположенные на раздельных 
стеблях. Они мельче, чем цветки гермафродитного типа (длина 
трубки венчика 2—3 мм по сравнению с 3—5 мм), и полагают, 
что опылители посещают их после гермафродитных цветков. 

Опылителями являются главным образом жесткокрылые и OCO- 
бенно двукрылые, даже если обильное выделение нектара в осно- 


Описание некоторых примеров опыления 325 


вании завязи может случайно привлечь опылителей более высо- 
кого класса. Thymus с похожими цветками очень активно опыляют 
пчелы. 


Coleus frederici Taylor 
Labiatae. Ангола. 


Мотыльковый (перевернутый с зевом) цветок. 


О естественных опылителях видов Coleus известно очень мало. 
Чрезвычайно сложный цветок с несомненностью предполагает 
посещение этого цветка эутропными насекомыми и в некоторых 
случаях птицами. Однако показанный на рис. 49 цветок вряд ли 
орнитофилен. Ни одна из птиц не могла бы просунуть клюв 
в изогнутую трубку этого цветка. Голубой цвет также предпола- 
гаел другие классы опылителей. 

С. frederici, изображенный на рисунке, представлен как пример 
перевернутого цветка с зевом, а функционально — как мотыль- 
кового цветка. И если реверсия у Centrosema обусловлена дей- 
ствительным переворачиванием, то у Coleus это результат пере- 
несения тычинок и столбика из верхней в нижнюю часть 
цветка. 

В этом случае общая модель цветка Labiatae — Scrophula- 
пасеае сильно изменена. Две доли, обычно образующие шлем, 
малы и разделены. Они плоско выступают над остальным 
цветком и создают видимый фон. Боковые доли нижней губы 
почти неразвиты, тогда как центральная доля образует большой 
сдавленный с боков карман, из которого выступают репродуктив- 
ные органы. Эта доля подвешена к остальной части цветка. 
Трубка венчика сравнительно жесткая и сильно изогнута. 

Тычинки срослись с венчиком до того места, где подвешена 
нижняя губа. Отсюда и далее приблизительно наполовину срос- 
шиеся тычинки образуют жесткий канал, окружающий столбик. 
Эта структура, не похожая на что-либо в обычных цветках 
с 3eBOM, придает необходимую жесткость репродуктивным Opra- 
нам. Следовательно, пыльники и столбик остаются на месте, 
когда средняя доля отгибается вниз под тяжестью тела опылителя. 
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Изгиб происходит там, где средняя доля подвешена к основанию 
цветка. На рис. 49 (справа) показано, что венчик и трубка тычиноч- 
ных нитей разделены почти до конца. 


17.9. СИНДРОМЫ ОПЫЛЕНИЯ У ОРХИДНЫХ 


Изучение опыления у орхидных представляет собой целую 
науку. В этой книге невозможно описать все безграничное 
число вариаций, свойственных этому семейству. Мы представим 
лишь три главных типа опыления, чтобы показать основные пути 
их функционирования. Подробности можно найти в работе 
ван дер Пэйла и Додсона (van der Pijl, Dodson, 1966). 


Cypripedium calceolus L. (рис. 50) 
Северное полушарие. 


Гомогамные цветки-полуловушки. Обманная аттрактация. 


У этого вида пять лепестков околоцветника настолько малы 
и тусклы, что они почти не имеют значения в качестве визуаль- 
ного аттрактанта в синдроме опыления. Напротив, губа большая 
блестящая желтая, похожая на мешок. У других видов губа 
часто менее выделяющаяся, а другие лепестки более заметны. 
Запах исходит от боковых лепестков (Stoutamire, 1967). 

Центрипетальная часть губы сужается до канала, над которым 
гиностемий образует крышечку, оканчивающуюся щитовидным 
стаминодием, закрывающим наиболее оперативную часть. Рыльце 
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образует другую щитовидную структуру с воспринимающей 
поверхностью, повернутой книзу. Два функциональных пыльника 
открыты — по одному на каждой стороне базальной части рыльца. 
Внешняя часть канала закрыта, но гиностемий сжат центрипе- 
тально, а в основании остаются выходные отверстия — по одному 
на каждой стороне. 

Долгое время обсуждался вопрос об аттрактанте цветка 
Cypripedium. Вероятно, этот цветок не предоставляет опылителям 
никакой пищи. Полагают, что мерцание волосков (если эти 
наблюдения верны) может быть интерпретировано как «проявле- 
ние реакции» заманивания насекомых в ловушку. По мнению 
Дауманна (Daumann, 1968), аттрактация происходит с помощью 
обмана (запаха), и опылители — мелкие одиночные пчелы рода 
Andrena влезают в полуловушку-губу, из которой только один вы- 
ход — вдоль гиностемия. По-видимому, механизм опыления y дру- 
гих видов такой же [например, С. debile имитирует запах 
грибов (Stoutamire, 1967)]. 

Небольшое пространство внутри губы He позволяет насекомым 
летать, а внутренние поверхности настолько скользкие, что по 
ним нельзя выбраться из ловушки (Daumann, 1968). Итак, по 
крайней мере у этого вида нет необходимости, чтобы завернутый 
внутрь край губы функционировал в качестве барьера, препят- 
ствующего любому насекомому выбраться из цветка. Таким 
образом, опылитель должен протискиваться через каналы под 
гиностемием. Делая это, он не может не касаться спиной сначала 
рыльца, а затем одного из пыльников. Следовательно, имеет 
место функциональная протогиния. Пыльца сыпучая, но липкая 
и прилипает к спине опылителя. 

Губа С. calceolus настолько сильно изгибается, что насекомое 
вряд ли видит выход, находясь на дне цветка. Но в изгибе имеется 
несколько светлых окон, которые будут ‘привлекать насекомых, 
находящих, таким образом, позднее настоящий выход. У Сур- 
ripediinae с прямой губой (Paphiopedilum) выходы непосредствен- 
но видны со дна губы, и окон нет. В этой группе края губы 
прямые или даже отогнуты наружу. 


Orchis maculata и родственные виды (рис. 51) 
Европа. 


Гомогамный. Мелиттофильный. Открытый цветок с зевом. 
Аттрактант не известен. 


Действующие части цветка — губа и гиностемий. Пять других 
лепестков образуют только часть аттрактивного аппарата. Опыли- 
тели — главным образом пчелы и иногда мухи — садятся на губу 
так что их ось параллельна оси цветка, и ориентируются 
в направлении центра цветка, полости рыльца и входа B шпорец, 
расположенного в основании губы. 
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РИС. 51 


Один оставшийся пыльник образует верхушку гиностемия. 
Он имеет сравнительно широкий связник; две теки открываются 
щелями, причем их содержимое образует две сцементированные 
массы — поллинии. Поллиний продолжается в тонкую ножку. 
направленную к носику. 
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Из всех органов в цветке орхидных носик — самый спорный, 
и о его морфологическом происхождении не высказано никаких 
окончательных мнений. Он интерпретировался и как измененная 
лопасть рыльца, и как измененная тычинка, и как орган, воз- 
никший 4е поуо. Поскольку рыльце у многих орхидных трех- 
лопастное, это наводит на мысль, что y орхидных все три 
лопасти рыльца все еще сохраняют свою функцию. 

На самом деле носик представляет собой выступающий 
бугорок, внутренние клетки которого частично дегенерируют 
и образуют два липких шарика, окруженных вязкой жидкостью. 
Ножка прилипает к эпидермису верхней поверхности носика. 
Легко разрываясь, он оставляет два очень маленьких диска 
эпидермиса, прикрепленных к ножкам. Липкие шарики прикрепле- 
ны к нижней стороне дисков. 

Затронутый насекомым, проникающим в цветок (это можно 
имитировать острым карандашом или другим удобным пред- 
метом), эпидермис носика разрывается, как описано выше, и оста- 
ток отгибается назад, выставляя вязкие шарики, которые немед- 
ленно прикрепляются к поверхности вторгшегося опылителя. Ка- 
чество склеивающих веществ великолепно: они так прочно 
прикрепляют диски на животных, что Te, улетая, вытаскивают 
целый поллинарий (прилипальце, ножку и поллиний) из пыльника. 

Первоначально поллинарий выступает прямо и обычно в этом 
положении ударяет пыльник следующего посещаемого цветка. 
Вследствие несимметричного высыхания клеток, ножка в течение 
полминуты изгибается вперед и поллиний принимает такое 
положение, при котором он ударяет рыльце следующего цветка. 
Поверхность рыльца очень липкая, и большая часть, иногда все 
поллинии прилипают, оставляя на теле насекомого только ножку 
и диски как следы успешной опылительной активности. 

Карман в нижней части носика немедленно отключается 
и с вторгшимся объектом больше нет контакта. Таким образом, 
чтобы защитить прилипальце оставшихся поллинариев — как это 
часто случается, — только один из них должен быть удален 
первым опылителем. 

У всех базитонических орхидных имеются незначительные из- 
менения, связанные главным образом с расстоянием между при- 
липальцами и местом их слияния в один орган, соответствующим 
расстоянию между двумя боковыми поверхностями органа насе- 
комого, к которому прилипает поллинарий, от тонкого хоботка 
до широких частей тела, а также от верхушки до бокового 
положения и дальше до положения под хоботком, как в непере- 
вернутых цветках Nigritella. У большинства видов аттрактантом 
является нектар, у Ophrys аттрактация половая. Нектар собирается 
в шпорец, длина которого варьирует в соответствии с размером 
опылителя, предпочитающего этот цветок. У Ophrys нет шпорца. 
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Orchis представляет собой другое исключение. Ero аттрактант 
неизвестен; нектара не имеется в шпорцах многих видов (Dau- 
mann, 1941, 1971). 

Во многих случаях род Orchis и родственные ему роды He 
стабильны. Сомнительно, являются ли шмели основными опыли- 
телями данной группы. Известно, что дневными и ночными 
бабочками опыляются различные виды, даже внутри самого рода 
Orchis (О. ustulata), а на Фарерских островах, где род Bombus 
не участвует B опылении, Хагерупом было показано, что некото- 
рые орхидные опыляются мухами (Eristalis). 


Виды Cattleya (рис. 52) 
Тропическая Южная и Центральная Америка. 
Гомогамный. Мелиттофильный. Нектарная аттрактация. 


Сашеуа является хорошим представителем группы акротони- 
ческих орхидных, которые отличаются от базитонических (напри- 
мер, Orchis) расположением пыльника и деталями механизма 
удаления поллиниев. 

Как и у Orchis, к оперативным частям цветка относятся 
губа и гиностемий, которые в этом случае образуют единицу 
аттрактации с зевом внутри цветка. Остальные лепестки (неко- 
торые из них очень заметны) образуют только органы аттракта- 
ции. Для приведенного здесь типа цветка (у отдельных видов 
Cattleya тип цветка отклоняется от обычного) адаптированными 
опылителями являются крупные полуобщественные пчелы. Они 
садятся на губу и ориентируются по направлению к центру 
цветка. Нектар находится в нектарнике, расположенном в завязи. 
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Пыльник не прямой, как y Orchis, а изогнут, причем его 
главная ось перпендикулярна оси гиностемия. Его дорсальная 
половина более или менее погружена в ткань гиностемия 
(морфологическое значение которого мы обсуждать здесь не 
будем). Имеются ножки, которые слегка выступают из пыльника, 
но ни к чему не прикреплены. В передней части теки щелей нет. 

Носик образует широкую губу, верхняя часть которой состоит 
из прочной ткани C интактным эпидермисом, тогда как нижняя 
часть дегенерирует с образованием вязкого материала, свободно 
выступающего под носиком. 

Влезая в цветок, насекомое не будет контактировать с этой 
вязкой массой, так как верхняя жесткая часть носика отогнута 
назад и скрывает вязкое вещество, защищая его. Однако, вылезая 
из цветка, насекомое вначале выгнет эту жесткую часть носика 
таким образом, что выступающая нижняя часть и «неожиданное 
количество вязкого материала оттягивает края в стороны 
и в то же самое время втягивает кончик пыльника» (Дарвин). 
Эффект состоит в том, чтобы приклеить ножки к насекомому. 
Когда поллиний удаляется из пыльника, верхняя часть его 
должна подняться подобно крышке, и у многих видов пыльник 
разрушается. 

Дальнейшие стадии, высыхание ножек, положение поллиниев 
по отношению к полости рыльца и т. д. в прикципе аналогичны 
соответствующим чертам в опылении Orchis. 

Самые важные операциональные различия по сравнению 
с Orchis следующие: 1) эффект крышки пыльника и 2) работа 
механизма при выходе из цветка. Если влезающее в цветок насеко- 
мое уже имело бы на спине приклеенные поллинии, то они 
оседали бы в полости рыльца перед удалением пыльника. Общий 
эффект должен заключаться в функциональной протогинии, 
обеспечивающей аллогамию. 

У акротонических орхидных вариации касаются главным 
образом числа, формы и связывания поллиниев, а также формы 
и прикрепления ножек. 

V Listera ovata ножки нет, и поллиний непосредственно 
приклеивается к насекомому. В этом цветке вязкое вещество 
закупорено и извергается из носика только при прикосновении. 
Затем оно в течение нескольких секунд высыхает. Поскольку 
ножка отсутствует, поллиний не может осуществлять движений, 
необходимых для достижения такого положения, которое позво- 
ляет ему ударять рыльце следующего цветка. Напротив, в течение 
дня носик совершает определенные движения, оставляя свободным 
проход к рыльцу. 

Представляется весьма важным введение промежуточного 
звена, поскольку ножки во многих родах сами постоянно прикреп- 
ляются к эпидермису верхней стороны носика. Вместе c подстилаю- 
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щей тканью ножка образует так называемый стебелек, который 
отделяется от носика, когда удаляющийся опылитель приводит 
механизм в рабочее состояние. Вязкое (липкое) вещество, находя- 
щееся под или на верхушке носика, приклеивает стебелек к насе- 
комому, которое и удаляет поллиний из теки. Весьма изменчивый 
стебелек несет ту же самую функцию, что и ножки у Orchis; 
среди орхидей, имеющих стебельки, ножки очень короткие или 
рудиментарные. Натяжение в стебельке создает основу для 
взрывного механизма у Catasetinae, в результате действия кото- 
рого (после его включения` поллинарий выбрасывается в воздух 
и C большой точностью попадает на опылителя. Эти виды 
частично имеют цветки только с тычинками или только с пес- 
тиками. 

Для иллюстрации этого явления приведен культурный сорт 
Tityus (рис. 52). На продольном срезе поллинарий показан 
черным цветом. Отчетливо виден канал пестика, выходящий из 
полости рыльца. 

Представляется очень интересным наблюдение Додсона о том, 
что из-за отсутствия сбалансированности запаха, размеров и лип- 
кости, цветок некоторых гибридов в природе становится настоя- 
щей смертельной ловушкой, убивающей посещающих его пчел. 


Nigritella nigra L. (рис. 53) 
Европа. 


РИС. 53 
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Среди орхидных Nigritella представляет собой тип щетковид- 
ного соцветия. Дифференциация между членами околоцветника, 
характерная для орхидных, в основном утрачена. Губа незначи- 
тельно отличается от других лепестков. Переворачивание цвет- 
ка — незначительное в щетковидных цветках — также исчезло. 

На губе все еще имеется короткий нектароносный шпорец. 
Хотя длина его всего около 2 мм, нектар может использо- 
ваться только дневными бабочками, поскольку отверстие, ведущее 
в шпорец, слишком узко для более грубого хоботка других 
насекомых. Было отмечено, что цветки посещаются многими 
бабочками несмотря на то, что для синдрома психофилии не 
типичен темный пурпурно-коричневый цвет. 

Принцип опыления аналогичен классическому принципу, ха- 
рактерному для орхидных, за исключением того, что положение 
цветка дает возможность поллиниям самим прикрепляться к ниж- 
ней стороне хоботка опылителя, и в соответствии с этим меняется 
движение ножки, приводящей поллиний в положение для удара 
по рыльцу. 
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Заключение 


Экология опыления дает нам примеры наиболее четких, наибо- 
лее сложных и наиболее удивительных адаптаций, существующих 
в природе, независимо от того, как их можно объяснить. 
Шпренгель приписывал их мудрости Творца. В наши дни 
ученые предпочитают другие объяснения. Но факты остаются 
фактами, как те, которые уже описаны, так и огромное число тех, 
которые еще даже не открыты, главным образом в тех 
районах земного шара, где опыление изучено еще недостаточно. 

Природа не всегда пользуется одинаковыми средствами для 
достижения одной и той же цели. Каждый таксон в любой 
конкретный отрезок времени ограничен определенными морфоло- 
гическими потенциями, выйти за пределы которых он не может 
без потери своей идентичности (Lamprecht, 1959). Самоне- 
совместимость или значительная инбредная депрессия старых 
зерновых культур, таких, как рис или кукуруза, показывают 
насколько сильными могут быть эти ограничения. Давление 
отбора должно будет работать в пределах этой морфогенети- 
ческой потенции, для того чтобы получить определенный морфо- 
логический и функциональный результаты. 

В экологии опыления, как и во всех других филогенети- 
ческих дисциплинах, можно отметить две тенденции, требующие 
разъяснения, до сих пор нигде не сделанного. Первое разъяснение 
касается того, что мы можем назвать ортогенетической тен- 
денцией, в соответствии с которой любое развитие, коль скоро оно 
началось, должно идти до конца в направлении сверхспециализа- 
ции, сбалансированной настолько тонко, что даже очень незначи- 
тельных нарушений будет достаточно, чтобы нарушить равнове- 
сие и поставить такие популяции в очень неблагоприятное 
положение с точки зрения отбора. Нет никаких сомнений 
в том, что в пропессе эволюции опыления появлялось много 
«саблезубых тигров», которые пострадали от своего сверхсовер- 
шенства и которых постигла судьба этих печально известных 
животных. Создается впечатление, что подобные случаи мы 
наблюдаем и сегодня: Angraecum, Yucca, Ophrys. 

Вторая тенденция или проблема представляет собой совер- 
шенно другой аспект того же вопроса, а именно какими 
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преимуществами обладают примитивные неспециализированные 
типы по сравнению со специализированными. Как и везде, 
эта проблема существует и в экологии опыления: например, 
почему Lepidodendron вымирает, тогда как Lycopodium все еще 
сохраняется. Однако здесь мы не можем разрешить или обсудить 
многие эти проблемы. Причины, по которым мы упомянули 
о них, состоят в том, что ряд возражений, выдвигавшихся 
или все еще выдвигаемых против признания механизмов адапта- 
ции в экологии опыления, не способны опровергнуть общую 
обоснованность таких проблем. Если учитывать число посещений 
насекомыми специализированных цветков, то они и в самом деле 
представляются не особенно благоприятными. Появления опыли- 
теля на цветках орхидных можно ожидать в течение многих 
часов или даже дней, тогда как соседние с ними аллотропные 
цветки буквально кишат насекомыми. Тем не менее, когда 
имеется тенденция, почти ортогенетическая, к усилению специали- 
зации, единственным объяснением этого может быть то, что 
небольшое число посещений специализированных цветков в том 
или ином отношении более полезно. Мы можем высказывать 
различные соображения относительно причин этого, особенно 
как результата процесса видообразования, однако мы все еще 
очень далеки от осознания всех аспектов данной проблемы. 

Ни один опылитель не застрахован от ошибок; даже такие 
животные, как шмели, зависящие в течение всей жизни от 
цветков и их продуктов, могут умереть, отравившись нектаром. 
Ни один из механизмов опыления не обладает абсолютной 
надежностью : нектарные воры могут лишить аттрактантов наибо- 
лее сложно устроенные цветки, а внешние факторы, к числу кото- 
рых можно отнести и плохие погодные условия, и человека, 
уничтожающего опылителей, могут лишить цветки опыляющих 
агентов. Могут происходить не только эти, но и сотни других 
событий. Цветок может посетить несоответствующий ему опыли- 
тель, причем иногда он и производит опыление (например, 
журчалки у Lonicera periclymenum), а иногда этого не происхо- 
дит; например, ночные бабочки вводят свои хоботки в цветки 
Linaria vulgaris, однако механизм опыления в данном случае 
не срабатывает. Важную роль в опылении могут играть так 
называемые минорные опылители (Baker et al., 1971) — насекомые, 
которые посещают цветки после основного опылителя, чтобы 
доесть остатки (Beattie, 1969). Создается впечатление, что очень 
многие исследователи рассматривают опылителей как своего рода 
машины, всегда отвечающие одинаковыми действиями на один 
и тот же импульс. Даже если поведение насекомых в значитель- 
ной степени обусловлено инстинктами, можно все же сделать 
много обобщающих наблюдений относительно их поведения. 
Совсем не обязательно, что то, что они делают сегодня в данном 
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месте, они будут делать завтра в другом месте. В течение 
почти 200 лет исследований в области экологии опыления этот 
факт остается в силе. Он не отрицает мнения о том, что адапта- 
ции, наблюдаемые в процессе опыления, относятся к наиболее 
точным и удивительным внешним адаптациям в живом мире. 
Эти адаптации приводят в восхищение не только ученых, но 
и профессиональных писателей, таких, как Химан, или даже 
поэтов, таких, как Метерлинк, описавших опыление с такой поэти- 


ческой силой, которая возмещает отсутствие у них фактических 
знаний. 
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Abies (homolepis) 30 

Abutilon 208 

Acacia pycnantha 115 

Acanthus 157, 159, 163 

Acer (pseudoplatanus) 52, 66, 68 

Achillea millefolium 91 

Aconitum (septentrionale) 86, 156, 158, 
191 

Acorus calamus 236 

Acrotonae 

Adansonia 108, 219, 222 

— digitata 204 

— gregorii 

Aeolanthus 248 

Aeschynomene 75 

Aesculus (hippocastanum) 68, 146, 147 

Agave (schottii) 219, 221, 222, 297 

Akebia 45' 

Alchemilla 235 

Alisma (plantago) 72, 75 

Alocasia pubera 131 

Aloe (ferox) 213—215 

Ambrosia 65, 71 

Amentiferae 65, 108, 225 

Amorphophallus 137 

— titanum 172, 177 

— variabilis 126, 163 

Amphitechna 223 

Anacamptis pyramidalis 199 

Anapalina 163, 216 

Andropogon 227 

Anemone (coronaria) 107, 127, 131, 144 

Angraecum (sesquipedale) 83, 199, 334 

Annonaceae 53, 130, 137, 171, 176 

Antennaria alpina 236 

Anthirrinum (-eae) 247 

Antholysa ringens 213 

Anthurium 124 

Anthyllis 241 

Aquilegia 122, 158, 253—255 

— formosa, pubescens 253, 254 

Araceae 117, 124, 144, 147, 150, 161, 
176, 286 

Arachis hypogaea 241 

Arachnis flos-aeris 150 


Araujoa 195 

Archangelica 191 

Arctostaphylos otayensis 100 

Arisaema (laminatum) 151, 177, 258 

Arisarum proboscideum 179 

— vulgare 151, 285 

Aristolochia (-ceae) 103, 176, 177, 179 

— clematitis 180, 

— grandiflora 161, 177 

— tricaudata 177 

Armeria 61, 231 

Arnebia echioides 147 

Arrhenatherum elatius 227 

— pubescens 227 

Artemisia 71 

Artocarpus heterophyllus 131 

Arum 79, 94, 150, 161 

— conophalloides 139, 180 

— maculatum 162, 177 

— nigrum 126, 284 

Aruncus 175 

Asarum 179 

— caudatum 134 

Asclepias (-adaceae) 39, 45, 52, 95, 176, 
195, 202 

Aseroé 177 

Aster 166, 195 

Astragalus (depressus) 237, 240. 298 
299, 302 

Athyrium filix-femina 13 


5 


Banksia attenuata 205 
Barnadesia 144 

Bartsia (alpina) 247, 313 
Bassia 218 

Bauhinia 96, 222, 238 

— megalandra 217 

— pauletii 222 

Begonia 104 

Berberidaceae 36, 53 
Betula (-ceae) 69, 71, 72, 73, 155 
— verrucosa 68 
Bignoniaceae 221, 223, 224 
Bikkia comptonii 156 
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Bixa orellana 185: 
Blastophaga psenes 
Воссота 74 
Boerlagiodendron 206 
Bombax (-caceae) 206, 209, 215, 223, 
224 
— malabaricum 224 
— valetonii 224 
Boraginaceae 61 
Bougainvillea 197 
Bovistaceae 25 
Brassia 133 
Brassica 56 
Buddleia 195 
Bulbophyllum 46 
Burmanniaceae 176 
Butomus 55 
— umbellatus 48 


Cactaceae 216, 221—224 

Cadaba 215 

Caesalpinia pulcherrima 200 

Caesalpiniaceae 61, 238, 239, 242 

Caladenia 134 

Calceolaria (uniflora) 37, 85, 123, 206 

Calliandra 95 

Callitriche autumnalis 75 

— hamulata 76 

Calluna vulgaris 35, 66, 121, 127, 128, 
202, 227, 263, 286 — 288 

Calochilus 133 

Calonyction bona-nox 198 

Caltha 155, 194 

Calycanthus (-aceae) 46, 54, 125, 161, 
162, 171, 172 

— occidentalis 281, 282 

Calypso 93 

Calystegia 156 

Camellia sasanqua 57 

Camoensia 241 

Campanea 221 

Campanula (-ceae) 37, 53, 156, 275 

Camptosema nobile 238, 239, 243 

Canavallia 185, 242, 304 

Canna 35, 37 

Cannabis 65 

Capparidaceae 61, 197, 223 

Caprifoliaceae 53 

Caralumma 176 

Cardamine  chenopodifolia 232 

Carex fraseri 226 

Carica (papaya) 103, 268 

Carnegiea gigantea 86, 221, 222, 297 

Cariophyllaceae 53, 128 


Cassia (fasciculata, grandis) 36, 57. 96, 


106, 111, 114, 207, 238, 259 


Castanea (vesca) 69, 157, 225 

Castilleja (coccinea) 43, 157, 158, 204, 
247 

Casuarina 203 

Catalpa speciosa 83 

Catasetum (-inae) 45, 51, 124, 141, 332 

Catopheria 245 

Cattleya (aurantiaca) 216, 330 

Caytoniales 42 

Cecropia 131 

Ceiba (pentandra) 74, 79, 220—223 

Celosia argentea 184 

Centaurea 37, 38, 45 

Centrosema (virginiana) 157, 158, 191, 
242, 243, 303, 304, 325 

Cephalanthera longifolia 127 

Ceratophyllum 76 

Ceropegia 151, 177, 180 

Cestrum nocturnum 197—198 

Chamaenerium angustifolium 53, 100 

Chamaerops humilis 13 

Characeae 136 

Chelone 188 

Chincona 268 

Chrysothrix capensis 226 

Chrysanthemum 155 

— carinatum 149 

— leucanthemum 42 

Cicendia filiformis 193 

Cicer arietinum 90 

Cichorium (intybus) 154, 252 

Circaea 174 

Cirrhopetalum 177 

Citrus 211 

Clathrus 177 

Claviceps 25, 263 

Clianthus puniceus 243 

Cliteria 304 

Coffea 104 

Coleus frederici 325 

Colocasia 131 

Columnea florida 214, 215 

Commelina coelestis 58, 111, 229, 230 

Commelinaceae 61 

Compositae 35, 37, 52— 54, 71, 144, 211 

Conopodium (majus) 143, 156 

Convolvulus arvensis 150 

Corniculatae 62 

Cornus (mas) 35, 42, 144, 172 

Coronilla (emerus) 239—241. 299, 321 

Coryanthes 283 

Corydalis 158, 250 

Corylus (avellana) 39, 67—69, 79 

Corytholoma 215 

Cosmos 144 

Crescentia (cujete) 217, 222 

Cruciferae 53 
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Cryptanthemis 233 

Cryptocoryne griffithii 172 

Cuphea 215 

Cucurbita (-ceae) 86, 88, 127, 269 
Cuscuta 114 

Cycadeoidea 24, 127, 128 

Cycadales 28 

Cycas (circinalis) 39, 151 
Cyclanthaceae 137 

Cymodoceae 76 

Cyperaceae 64, 69, 226 
Cypripedilinae 139, 177, 327 
Cypripedium calceolus 150, 162, 256, 328 
— debile 179, 327 

Cytisus 45, 94 

— racemosus 241 

— scoparius 111, 158, 240, 241, 302 


Dalechampia 187 
Darlingtonia 79, 177 
Datura 215 

Degeneria 36, 40, 171 
Delphinium 158, 191 
Dendrobium 216 
Desmodium 240 
Dicentra 158 
Dichromena 226 
Dictamnus 158, 162 
Dieffenbachia 131 
Digitalis Janata 39, 244 
— purpurea- 149, 244 
Dillenia 206 

Disa 216 

Dodecatheon (pauciflorus) 229, 259 
Dorstenia 131, 295 
Drakea 134 

Drimys (brasiliensis) 45, 142 
Drymonia 221 
Dryopteris filix-mas 13 
Dumoria heckelii 218 
Durio 217, 223 


Eichhornea crassipes 61 
Elaeis guineensis 268 
Elaeocarpus ganitrus 208 
Elleanthus capitatus 216 
Elodea 16 

Encephalartos 28, 131 
Eperua (falcata) 217, 222 
Ephedra (campylopoda) 29, 113 
Epidendrum о brienianum 161 
Epipactis 184 

— consimilis 132 

— palustris 46 

Epiphyllum 211 

Eragrostis 227 


Eria (vulpina) 127, 187 

Erica (-ceae) 36, 95, 202 

Eriope 248 

Erysimum amoenum, nivale 259 

Erythrina 208, 210, 212, 213, 243 

— caffra 243 

— crista-galli 243, 304 

— variegata 243 

Eucaliptus (diversifolia) 203, 210, 211, 
214, 218 

Eucomis 177 

Eugenia cauliflora 222 

Eupatorium (cannabinum) 157, 161 

Euphorbiaceae 116, 186, 216 

Euphrasia 249 

Eusphace 246 

Exacum 36, 104, 111, 147 


Fagaceae 24, 157, 171, 225 

Fagus (silvatica) 68 

Ficus 34, 45, 55, 126—128, 156, 184, 
290, 292, 295 

— carica 290, 291, 294, 295 

— costaricana, hemsleyana 293 

Fraxinus 65 

Freycinetia arborea 204, 206 

— funicularis 206 

— insignis 217, 218 

Fuchsia (fulgens) 52, 211, 213, 215 

Fumaria (-ceae) 56, 158 


Galeopsis (speciosa) 44, 244—246, 308, 
309, 311, 322 

Galium (hercynicum) 143, 152, 235 

Garcinia 36 

Genista tinctoria 239, 240, 251, 301, 302 

Gentiana acaulis 150, 156 

Gentianaceae 61 

Geranium 54, 149, 154 

Gesneriaceae 221 

Gladiolus grandis 146 

Glaux maritima 186 

Gechoma 244 

Gloriosa rothschildiana 43 

Gloxinia speciosa 124 

Gnetum 30 

Goodehiaceae 37 

Gossampinus (heptaphyllus) 206, 221 

Gossypium 109, 266 

Gramineae 64, 68, 71, 226 

Gymnadenia (conopea) 158, 199. 


Habenaria obtusata 180 
Halophila 76 
Hardwickia 242 
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Hedera 174 

— colchica 184 

— helix 174, 184, 236 
Helianthus 54 

Heliconia (rostrata) ТОТ, 
Helleborus 107 

Heracleum 191, 263 
Herniaria 186 

Hesperis tristis 155. 199 
Heteropogon contortus 227 
Hibiscus hermingsianus 185 
Hieracium 235 

Hottonia 75 

Houttynia 144 
Hydnoraceae 128, 176 
Hydrilla 75 
Hydrocharitaceae 75 
Hyptis 248 


Ilex 174, 268 

Impatiens 53, 158, 188, 198 
Ipomoea (albivena) 33, 185, 218 
Ipomopsis aggregata 251 

— congesta 172, 185 


Iris (-idaceae) 35, 39, 43, 61, 123, 157,- 


163, 185, 216 
— florentina 138 
— fulva 215 
— pseudacorus 44, 163, 181 
— sibirica 149 
Ischaemum muticum 227 


Jatropha curcas 184 
Juncaceae 53, 65, 68, 226 
Junci genuini 69 
Jungermanniaceae 136 


Kallstroemia grandiflora 184 
Kentrosiphon 158 

Kigelia 217, 221—223 
Krameria 123 
Krameriaceae 123 


Labiatae 46, 53, 157. 163, 192, 229, 243, 
248. 249, 308, 322— 325 

Laburnum 56 

Lagerstroemia indica 111, 276, 277 

Laminaria 40 

Lamium amplexicaule 232 

Lantana 146, 195 

Lathyrus (rotundifolius) 240, 242, 306 

Lavandula 245 

Lecytidaceae 111, 172 

Leea robusta 184 


Leguminosae 53 

Lemnaceae 236 

Lemna trisulca 76 

Leonotis (leonurus) 214, 247 

Lepidodendron 335 

Lespedeza 242 

Leucadendron discolor 

Leucospermum 135 

Liliaceae 129 

Limosella 230 

Linaceae 6l 

Linaria 117, 158 

— minor 249 

— vülgaris 43, 149, 160, 161, 163, 247, 
311, 335 

Listera cordata 179 

— ovata 169, 201, 331 

Liriodendron tulipifera 171 

Lithocarpus (densiflorus) 157, 172 

Lithospermum careliniense 59, 234 

Lobelia 204, 213, 234 

— dortmanna 75, 231 

— fulgens 213 

Lonicera (periclymenum) 161, 164, 199, 
204, 335 

Loranthus (-aceae) 111, 207, 209, 210 

Lotus 240 

Lupinus spp. 147 

Lycopersicum 230 

Lycopodium 268, 335 

Lysimachia 124 

Lythraceae 61 

Lythrum (salicaria) 60, 92 


Macrozamia (tridentata) 28, 29 

Madhuca 218 

Magnolia (-aceae) 94, 137, 156, 171, 172 

— acuminata 171 

Malpighiaceae 116, 123, 259 

Malvaceae 53 

Malvaviscus 146, 159, 215 

Manihot glaziovii 184 

Mapania 226 

Maranthaceae 189 

Marcgravia 217, 222 

Markhamia 222 

Masdevallia (rosea) 179, 216 

Maxillaria 127 

Medicago (sativa) 240, 266, 267 

Melampyrum (pratense) 96, 121, 247— 
249. 312 

Melandrium album 129 

Melastomataceae 36 

Melastoma 96 

Melilotus 239 

Melochia 229 
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Mentha (-eae) 111, 242, 244, 324 

Mentzelia tricuspis 134 

Mesocereus marginatus 201 

Mimetes 163 

— hartogii 44, 157 

— hirta 159 

Mimosoideae (-aceae) 36, 95, 158, 239, 
296 

Mimulus (cardinalis) 45, 59, 157, 213 

Mirabilis froebelii 83 

Monarda 213 

Monotropa 95 

Moraceae 131, 290, 295 

Mucor 25 

Mucuna 212, 221 — 223 

Musa 220—224 

— fehii 219 

— paradisiaca 221 

Muscari comosum 143, 147 

Mussaenda 62 

Mutisia 144, 211 

Myosotis (discolor) 146, 149, 159 

Myosurus 232 

Myriophyllum 75 

Myristica 137 

Myrmecodia 117 

Myrtaceae 109 


Nactosphace 246 

Najas 76 

Narcissus poéticus 159 

— pseudonarcissus 156 

— viridiflorus 199 

Nemophila menziesii 255 

Nepenthaceae 147, 177 

Nephelium 55 

Neptunia 75 

Nicandra 59, 230 

Nicotiana rustica 120 

Nidularia 25 

Nigritella 111, 329 

— nigra 332, 333 

Nymphaea (-ceae) 46, 75, 86, 103, 131 
150, 161, 171, 230 

— ampla 282—284 

— citrina 282, 283 

Nymphoides 62 

Nypa 45 


Oberonia thwaitesii 131, 132 
Ochroma grandiflora, lagopus 222 
Ocymoideae 157, 248 

Oencthera (-ceae) 84, 95, 159 
Oleaceae 61 

Oncidium 74, 133, 259 


Ophris 18, 83, 117. 139—141, 148, 184. 
251. 255, 329. 334 

— apifera 234, 256 

— insectifera 132, 133 

— speculum 88, 132, 133 

Opuntia monocantha 116. 117 

Orchidaceae 39, 45, 95, 123. 176, 192, 230 

Orchis 93, 103, 125, 259, 330-332 

— maculata 181, 327 

— papilionaceae 135 

— ustulata 330 

Orlaya grandiflora 143 

Ornithidium 124, 187 

Oroxylum 222 

Orthocarpus pusillus 186, 189 

Orthosiphon 245 

Osmanthus fragrans 137 

Oxalis (-daceae) 61, 62 

— acetosella 232 


Pachylobus caespitosus 179 

Paeonia 42 

Palmae 65, 150 

Pancratium maritimum 198 

Papaver (-aceae) 74, 107, 253 

Paphiopedium 150, 327 

Papilionaceae 46, 56, 116, 158, 162, 185, 
192, 228, 229, 238. 242, 248, 273, 
298 — 308 

Pariana 226, 227 

Parietaria 53 

Parkia 108, 217, 222, 223 

— aurilata 296 

— clappertoniana 296 

Parmentiera 223 

Parnassia 117 

Passiflora 104, 156 

— mixta 211 

— quadragularis 269 

Pavetta fulgens 39 

— javanica 39 

Pedaliaceae 116 

Pedicularis 147, 242, 247. 310 

— canadensis 248 

— capitata 320 

— densiflora 248 

— groenlandica 248, 259. 318, 319 

— hirta 247 

— lanceolata 96, 321, 322 

— lapponica 79, 248, 317, 318 

— oederi 314 

— palustris 249, 313, 315 

— racemosa 318, 319 

— sceptrum-carolinum 161, 248, 320, 321 
semibarbatum 249 

— silvatica 247, 315 
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Pedilanthus 45, 158, 213, 216 

Pelargonium 158 

Penstemon spp. 255 

Peronospora 25 

Persea 55 

Petalostemon spp 241, 307, 308 

Phallaceae 25, 136, 177 

Phaseolus caracalla 242, 306, 307 

— multiflorus 235, 305 

— vulgaris 238, 242 

Philodendron 131 

Phlox 61, 90 

Phormium 215 

Phyteuma 157 

Picea 12 

Pilobolus 25 

Pimenta dioica 51 

Pinellia 103, 258 

Punguicula alpina 147, 162 

Pinus (ponderosa) 38. 69, 70 

Pitcairnia (nobilis) 216 

Pithecellobium 113 

Plantago (-inaceae) 65, 68, 69, 71, 155. 
226 


— lanceolata 66, 68, 176 
— major 54 
— media 66, 68 


Platanthera (bifolia, chlorantha) 94, 199, 
253 

Plumbaginaceae 61, 62 

Poinsettia 116, 144, 216 

Polemoniaceae 83, 97, 172 

Polemonium viscosum 259 

Polycarpicae 54, 144, 176 

Polycarpon succulentum 186 

Polygala chamaebuxus 273 

— comosa 95 

Polygonaceae 61 

Polygonum bistorta 68 

— cascadense 186 

— viviparum 91 

Polytrichum 142 

Pontederiaceae 61 

Pontederia crassipes 61 

Populus 56. 70 

Potamogeton 65, 75 

Potentilla (glandulosa) 234, 235 

Primula (-ceae) 61, 159, 231 

— angustifolia 259 

— veris 60 

— vialii 143 

Proboscidea (arenaria) 122, 134 

Prosopanche burmeisteri 126. 128 

Protea (barbigera) 135, 213, 215 

Proteaceae 37, 135, 157, 205, 211, 228 

Prunus cerasus 78 

Pseudodatura 197, 198 


Pseudosolanae 244 

Pteris 114 

Pterostylis 46, 174 

Puccinia 108 

Puya (alpestris) 200, 208, 213 
Pyrrhopappus carolinianus 80, 81, 189 


Quassia 213 
Quercus (petraea) 69, 70, 72, 106, 108, 
157, 225 


Rafflesiaceae 176 

Rafflesia (arnoldii) 131, 143 
Ranales 223 

Ranunculus (-aceae) 54, 106, 107, 194, 288 
Reseda odorata 137, 155, 167 
Rhinanthoideae 95, 167, 247, 249 
Rhododendron 36, 120, 210 
Ricinus 69 

Rohdea 201 . 

Rosa (pimpinellifolia) 107, 155 
Rosaceae 53 

Roscoea 37, 250 

Rubiaceae 37, 61, 156 

Rubus 235 

— fruticosi 122, 155 

— idaeus 122, 157 

Rumex 65 

Ruppia 75 

Ruta graveolens 272, 273 
Rutaceae 45 


Saintpaulia 147 

Salacca 130 

Salix 69, 157, 190, 227 

Salvia 36, 212, 245, 250, 263, 310 

— apiana 245 

— aurea 246 

— coccinea 246 

— gesneriaefolia 246 

— glutinosa 96, 245 

— heeri 246 

— horminum 245 

— involucrata 246 

— lasiantha 247 

— mellifera 245 

— nutans 248 

— officinalis 245 

— patens 245, 322, 323 

— pratensis 36, 94, 157, 245, 246, 249 
splendens 213, 216, 243, 246, 247, 323 

— verbenacea 249 

— verticillata 245 

Sanguisorba officinalis 68 
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Sapotaceae 218, 221, 223 

Saprolegnia 25 

Sarracenia (-ceae) 39, 147, 177 

Saussurea alpina 138 

Saxifraga (aizoides) 53, 54, 62, 270, 
272, 273 

Scaevola 37 

Scrophulariaceae 123, 157, 192, 229, 243, 
244, 308 — 322 

Scrophularia canina 310 

— nodosa 55, 183, 184, 310 

Scutellaria 245 

Selaginella 22 

Serapias 127 

Sickmannia 226 

Sievekingia 255 

Silene noctiflora 232 

— otites 180 

Silenoideae 158, 159 

Solanum (-aceae) 36, 229 

— Чшсатата 229 

— rostratum 259 

Solidago canadensis 100 

Sonneratiaceae 221 

Sorbus aucuparia 171 

Spathiphyllum 124 

Spathodea (campanulata) 209, 213, 215, 
221 

Sphaerobolus 25 

Sphagnum 26 

Spiraea latifolia 100 

Splachnaceae 26, 136 

Stachys 244, 245 

Stanhopea 50, 162 

— graveolens 209 

— tricornis 255 

Stapelia 103, 176 

Sterculiaceae 105, 176 

Strelitzia (nicolai) 215, 218 

Strobilanthus 104 

Subularia 230 

Symphoricarpus (racemosus) 184, 186 

Symphytum asperum 254 

— officinale 95, 158, 254 

— uplandicum 254 


Taccaceae 176 

Tambourissa 40 

Taraxacum 141. 152, 235, 261 
Taxus 40 

Tecoma 204 

— radicans 52 

Tetracera 52 

Teucrium 244 

Thalictrum 65, 66, 69, 157 


— alpinum, aquilegifolium, dipterocarpum 
157 

Theobroma cacao 130, 174, 202 

Thunbergia (grandiflora) 36, 185, 191, 
277, 279 

Thymelaeaceae 53 

Thymus 325 

Tilia (cordata) 68 

Tiliaceae 116 

Tilletia tritici 26 

Trentepohlia iolithus 138 

Trifolium 143, 159, 161, 240, 301 

— medium 300 

— pratense .42, 93, 122, 241, 265 

— repens 91 

Triglochin 69 

Trilapsium 131 

Tripogandra grandiflora 111 

Trollius (europaeus) 127—129, 161, 179, 
288, 289, 292 

Tropaeolum 215 

Tsuga 30, 40, 203 

Tuber 25 

Tulipa (silvestris) 42, 152, 156 

Turneraceae 61 

Typha 68 


Ulva 22 

Umbelliferae 35 

Urticales 65 

Urtica (-ceae) 65, 69, 155 
Ustilago (violaceae) 25 
Uvularia perfoliata 168 


Vaccinium 36, 93 

Vallisneria (spiralis) 75, 279, 280 

Vanilla 263 

Verbascum thapsus 111 

Veratrum album var. labelianum 139, 145 

Verbenaceae 61 

Veronica 149, 174 

Viburnum 143, 156, 172 

Vicia 240, 242 

— faba 264 

— lathyroides 242 

— tetrasperma 193 

Victoria (amazonica) 46, 125, 137, 172, 
83 

Viola (mirabilis) 117, 158, 232 

Viscaria vulgaris 184 

Vitis 52, 117, 138 


Welwitschia 29 
Winteraceae 142, 172 
Wistaria 239 
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Xanthium 66 Zamia integrifolia 28, 130 
— furfuracea 29 
Zanthedeschia 42, 156 
Yucca 34, 79, 83, 127—130, 167, 289, Zizyphus spina-christi 62 
292, 294, 334 Zostera 76, 155 


Указатель латинских названий животных 


Acanthorhynchus 210 
Acherontia 200 

Aculeata 182 

Aedes 180 

Agaonidae 292, 295 

Andrena (-idae) 182, 188, 192 
Antechinus apicalis 205 
Anthophoridae 123 
Anthostreptes phoenicotis 203 
Apioidea 181, 182 

Apis (-idae) 110, 182, 187, 190 
Arachnothera 210 

Autographa gamma 198 
Aztecachartifex spiriti 185 


Blastophaga psenes 294, 295 

Bombu: (-idae) 86, 96, 182, 187, 188, 
189, 191, 209 

— affinis 122 

— agrorum 106 

— edwardii 100 

— hortorum 

— jonellus 

— lapidarius 

— lucorum 106 

— mastrucatus 122 

— pratorum 

— vagans 188 

Bombylius (-idae) 173, 175, 200 

— fuliginosus 174 

— medius 174 


Calliphora 175 

Calypta anna 255 

— costae 255 
Campsomeris 133 
Campsoscolia ciliata 88 
Capsidae 168 

Castnia 200 

Centris 85, 133 
Ceratopogonidae 180 
Chalcidoideae 182 
Chiastochaeta (trolli) 28 


Chloroperla torrentium 169, 202 
Cinnyris 210 

Coerebidae 209 
Coleoptera 169 

Colletida 109 

Colopterus truncatus 282 
Culex (-icidae) 180 
Cyclocephala castanea 284 
— hardyi 172 

Cynipioidea 182 
Cynopterus 217, 218 


Dendrocopus analis 207 
Diamesus 172 

Dianthoecia 128 

Dicaeidae 209 

Diptera 173 

Donacia piscatrix 131 
Drepanididae 209, 211, 234 
Drosophila 176 

Elaeina 214 

Empusa 25 

Ensifera ensifera 211 
Epomophorus gambianus 296 
Epomops franqueti 219 
Eristalis (intricarius) 181 
Eucera tuberculata 127, 135 


Forcipomya 130 
Formicidae 181, 182 
Frankliniella parvula 202 


Galago crassicaudata 204 
Glaucis hirsuta 209 
Glossophaga (-inae) 218—220 
Glossopitta porphyrocephala 203 


Hadena bicrurus 28, 128, 129 
Halictus 192 

Heliconius 85, 194 

Hemihalictus lustrans 80. 81. 189 
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Наегосега 194 
Heteroptera 202 
Homoptera 202 
Hymenoptera 181 


Ichneumonidae 182 
Icteridae 213 


Lepidoptera 194 

Leptonycteris (nivalis) 218, 219, 221, 297 
Liponeura cinerascens 180 

Loriculus 210 

Lucilia 175 

Lycaena 128 


Macroglossa 144, 149, 163, 197, 199, 311 
Macroglossinae 218—220, 224 
Macroglossus minimus 219 
Megachile (willoughbyella) 96, 312 
Megachilidae 182, 188, 267 
Megachiroptera 217, 219, 222 
Megandrena тетей 134 
Meliphagidae 209 

Melipona \87 

Microchiroptera 219, 222 
Micropterygidae 194 

Muscidae 179 

Musonycteris harrisonii 219 
Mycetophilidae 178 


Nectarinidae 209 
Nemestrinidae 173, 200 
Nemognathus 170, 200 
Noctuidae 198 

Nomia 267 


Opistomya 180 
Oriolidae 209 
Osmia (rufa) 106, 248 


Peponapis 127 

Picidae 209 

Pieridae 197 

Plocoglottis 46 

Plusia (gamma) 197, 198 
Polistes 183 


Pompilidae 182 

Prosopi(di)dae 182, 187 
Prostemadera novaeseelandiae 243 
Pseudomasaris vespoides 255 
Pteropus (-inae) 217—219, 221, 224 
Pycnonotus (-idae) 206, 209 


Rattus fuscipes 205 
— hawaiensis 204 
Rhopalocera 194 


Scatophaga 175 
Sphaerocera sabsultans 285 
Sphecoidea 182 
Sphingidae 144, 198 
Sphodium triste 285 
Sphyrapicus 206 
Staphylinidae 168 
Sturnidae 209 

Symphyta 182 

Syrphidae 66, 173 


Tabanus (-idae) 173 

Taeniothrips (erica) 121, 128, 288 
Tarsipes spenserae 205, 206 
Tegiticula ( yuccasella) 79, 128, 290 
Terebrantes 182 

Trichoglossidae 209 

Trichosteta fascicularis 135 
Trigona 120, 187, 190 
Trochilidae 209, 214 

Trochilus colubris 204 

Tyora 202 


Vespa (-idae) 181, 184 
Vespoidea 182 


Xanthopan morgani f. praedicta 199 

Xylocopa 96, 122, 145, 185, 191, 192, 245, 
259, 269, 279, 304, 307 

— augusti 242 

— californica 255 

— latipes 271 

— orpifex 255 


Zosterops 208 


Автогамия 48, 228—235, 249, 255 

Адаптация 33 — 35 

Аллотропизм 87 

Аллогамия 48 

Аллофилия 45, 87 

Аминокислоты, содержание в нектаре 
119 

Андрогинофор 197 

Андроцей 32 

Анемофилия 64—74, 225, 226 

— вторичная 29, 30, 225 

— пыльцевая аттрактация 107, 108 

— синдром 74 

Апомиксис 235—236 

Аттрактант 98 

Аттрактация половая 132— 135 


Базикауликарпия 223 
Бейкера закон 228 
Биоценоз 257—261 


Взаимные адаптации 18, 34 

Взаимодействие пыльца-рыльце 39, 

40, 56 

— — химическое 56, 57 

Взаимоотношения цветок-опылитель 
78, 79 

Видообразование, связь с опылением 
250—256 

Визуальная (зрительная) аттрактация 
142—151 

Висцин 95 

Водоросли, распространение спор 25 

Временная память у пчел 80, 81. 252 

Вторичное преподношение пыльцы 37 

Вторичные аттрактанты 102. 136—152 


Гаптогамия 235 
Гейтоногамия 48, 234 
Гемитропизм 87, 286 
Гемифилия 87, 307 
Гидрофилия 74—77. 279 


Предметный указатель 


Гемилектия 87 

Гетерандрия 111 

Гетерантерия 111 

Гетероморфизм 50, 60 

Гетеростилия 59. 60, 61, 62 

— триморфная 61 

Гинецей 32 

Гиностемий (колонка) 39, 
330. 331 

Гинофор 197 

Гипгидрофилия 75. 76 

Гомогамия 52 

Гомостильный диморфизм 61 


327, 328, 


Дарвина-Найта закон 15 
Движения как аттрактант 151, 152 
— частей цветка 38. 45, 46 
Дихогамия 50, 52—55 


Запах абсолютный 138 

— имитированный 138 

— как аттрактант 136—142, 198 
— классификация 138 

— указатели 150 

Заурохория 223 


Имитация насекомых растениями 
132—133 

Инбредная депрессия 59 

у-Каденин 140 

Каптарофилия (опыление жуками) 


169 — 173. 281 
— синдром 173 
Капиллиций 25 . 
Капрификация 262. 294 
Каулифлория 221, 223 
Классификация цветков, 
153—154 
Клейстогамия 232, 233 
Коэволюция 34 
Ксеногамия 48 


принципы 
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Липиды, содержание в нектаре 119 


Макроспоры 22 

Малакофилия 201 

Масла как аттрактанты 122— 124 

Мелиттофилия 110—194, 273, 277, 
298—305, 308 — 322 

Микроспоры 22, 26—27 

Миофилия (опылепие мухами) 173— 
182, 324 

— синдром 176 

Монолектия 87 

Монотропизм 87 

Монофилия 87 


Нектар, воровство 120—122, 312 

— как аттрактант 112—122 

~ постфлоральное выделение 118 

— токсичность для опылителей 120 

— указатели 18, 45, 149, 150, 214 

— экстрафлоральный 113, 277—279 

Нектарные листья 288 

Несовместимость 27, 41, 49, 56, 38, 
59, 61, 62, 249 


Обманная аттрактация 103, 104, 139, 
326 

«Окна» 150, 151, 177 

Окраска цветков, изменение 145, 146, 
147 

Олиголектия 87 

Олиготропизм 87 

Олигофилия 87 

Омброфилия 76 

Опадение пыльников 53, 270 

Опыление абиотическое 64—77 

— бабочками 194—201 

— биотическое, синдром 78—97, 96 

— в бутонах 57 

— во время дождя 76 

— иллегитимное 60 

— легитимное 60 

— муравьями 26. 184—187 
— синдром 186 

— осами 182—184 

Опыление пчелами, синдром 191 — 192 

— с помощью воды 74—77 

— топоцентрическое 80, 294 

— этодинамическое 79. 108, 294 

Опылители главные 79 

— второстепенные 79 

Опылительная капля 28, 29, 30 

Орнитофилия (опыление птицами) 42, 
206—216, 242—243. 304, 323 


— синдром 212 
Осмофоры 20, 137, 281 


Первичная энтомофилия 29, 65 

Первичные аттрактанты 102, 104—135 

Перигиния 41 

Периодичность в опылении 80, 252 

Питающие пыльники 111 

Пищевые тельца 125, 281 

— ткани 125, 126 

Полилектия 87 

Политропизм 87 

Полифилия 87 

Покрытосемянность 40, 65 

Поллинарии 329, 332 

Поллинии 45, 95, 216, 331 

Полу-ловушки 162. 326 

Посещение 19. 81, 82 

Постоянство 84, 89, 91—93, 252, 253 

Преграды, препятствующие гибриди- 
зации 48 — 50 

Приближение 82, 137 

Принцип гармонии между опылителем 
и цветком 164 — 167 

Проводниковая ткань столбика 32, 40 

Протандрия 52, 53, 270, 272, 273, 286, 
299, 321 — 324 

Протогиния 52, 53, 281, 282, 310, 313, 
318 

Псевдонектарники 117, 118, 133 

Псевдосовместимость 58, 59 

Психофилия 194, 196, 333 

Пыльца, жизнеспособность 38, 39, 70 

— запах 107 

— защита 37, 38 

— имитация 127 

— летучесть 70, 71 

— преподношение 37, 105, 270—277 

— приспособления для собирания у 
животных [10 

— прорастание 38, 39 

— распространение 72, 73 

— токсичность для опылителей 120 

— чувствительность к воде 38, 39, 76, 77 

— экономия 50 

Пыльцевые трубки, рост 56, 57. 60, 61 


Само(не)совместимость 27, 48, 55, 56 

Самостерильность 48 

Сапрокантарофилия c. 
лия 

Сапромиофилия 176—178, 284. 285 

— синдром 178 

Семафиллы 36 


Сапромиофи- 


Система общения у пчел 189—190, 
266, 267 

Спектр активности опылителей 80 

Спорофилл 31, 36 

Споры, распространение 25—27 


Структурные классы цветков 153 — 163 


Температурная аттрактация 28, 151 
Тычинки 32, 35, 36. 37 


Фаленофилия 194, 196 
Феромоны 140—141 
Флагеллифлория 222, 223 


Херкогамия 50, 52, 289 
Хироптерофилия 217—224, 295, 297 
— синдром 220 


Предметный указатель 377 


Цветки-ловушки 45, 155, 161, 162, 
281—286 


Шмели с. Bombus 


Экотипы 252 

Экстрафлоральные нектарники 
117, 227 

Элайофоры 123 

Элемент аттрактации 43 

Энантиостилия 62 

Энергетический бюджет опылителей 
98 — 101, 207 

Энтомофилия (опыление насекомыми) 
167—202 

Эпгидрофилия 75, 279 — 281 

Эпигиния 41 

Эулектия 87 

Эуфилия 45, 87 

Эффект глубины цветка 145, 162 

Эффективная популяция пчел 286 


113 — 
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